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f .l. Introducción 
La intención de esta introducción es resumir las caracteristicas 
generales m8s relevantes de la familia de primates Callitr~chidae, haciendo 
hincapie en aquellos aspectos reprodudores especialmente importantes para 
la comprensión de la formación de sistemas de crianza cooperativa en estos 
primates. Tambidn se realiza una breve descripción de la especie concreta 
sobre la que se ha llevado a cabo este estudio, el tití de cabeza blanca 
(Saguinus oedipus). 
Ademas, se pretende encuadrar la perspectiva que se adopta en esta 
investigación, introduciendo brevemente las principales teorías que subyacen 
a las explicaciones sobre la existencia de sistemas de crianza cooperativa. 
Para ello, tras enmarcar aiBI es el enfoque seguido en este trabajo dentro del 
contexto mas amplio del estudio del comportamiento, se hace un pequeño 
repaso histórica de c&no ha sido abordado el estudio de estos sistemas 
sociales, especialmente en el caso de los calitricidos. También se introducen 
algunos t6miinos y definiciones que se utilizaran posteriormente y que se ha 
considerado útil hacer explícitos desde el principio. 
1.2 Características generales de los calitrícidos 
En este apartado se revisan las características generales mhs 
relevantes de los calitricidos (Orden Primates, familia Calltrichidae). Las 
distintas especies de calitrícidos exhiben una considerable variación en el 
sistema de apareamiento, el ciclo vital y en su ecalogia, aun así todos ellos 
presentan una crianza cooperativa (Kleiman, 1977, 1978; Leutenegger, 1980; 
Snawdon y Soini, 1988; Stevenson y Rylands, 1988), de ahí la importancia de 
este grupo en el estudio de estos sistemas (Solomon y French, 1997). 
í .2.1. Taxonomía, morfologla y ecología 
La familia Callitrichidae junto con la Cebidae constituyen los primates 
americanos o del Nuevo Mundo (Infraorden Platyrrhini). Los calitrícidos se 
dividen en 4 géneros englobados en 2 grupos, los tamarines (Saguinus y 
Leontopithecus) y los marmosetes (Callithnx y Cebuella). La taxonomía de los 
calitrícidos este sometida a una constante discusibn y renovación a nivel de 
especies. Algunas clasificaciones consideran la existencia de 15 especies 
(Herskovitz, 1977, 1979, 1982) mientras que otras consideran 25 (Mittemeier, 
Rylands y Coimbra-Filho, 1988). Estas clasificaciones aparecen en la Tabla 1, 
indidndose entre paréntesis el número de subespecies. 
Tabla I 
ClasificacEnes de los pnmates de la Familia Callittichridae 
Coimbra-Filho (1 988) 
Las dos familias de primates del Nuevo Mundo, Callitrichidae y Cebidae 
pertenecen al suborden Anthropoidea y tienen un origen común con los 
Catarrhini hace unos 40 millones de anos, momento a partir del cual 
comenzaron a diversificane. El registro fosil de los primates americanos es 
muy escasa y se conoce muy poco de los cambios que en el transcurso de 
este tiempo se han producido. Tampoco está claro si llegaron al continente 
americano procedentes de Africa en balsas de vegetación, o a través del 
Estrecho de Bering desde Asia, aunque parece m8s posible esta segunda 
hipótesis (Rosenberger, 1992). 
Los calitrIcidos son pequenos primates con una longitud de cabeza y 
cuerpo que oscila desde los 17,519 cm y un peso de 120-190 gr en el tití 
pigmeo (Cebuella pygmaea) a los 34-40 cm del tití león dorado 
(Leontopithecus rosalia) que pesa entre 630 y 710 gr. No existe dimorfismo 
sexual y ambos sexos son aproxjmadamente del mismo tamaño (Hershkovitz, 
1977). 
Algunas características que les diferencian de la otra familia de primates 
del Nuevo Mundo (Cebidae) son, además de un tamatio corporal menor, la 
carencia de mla prensil y su fórmula dentaria (2.1.3.2.) con un total de 32 
piezas dentales. Tienen garras en vez de uAas, excepto en el pulgar del pie, 
rasgo que parece haber evolucionado de un estado primitivo en el que tenían 
ufias y que les permite desplazarse cuadrúpedamente por los troncos al modo 
de las ardillas. Esta, junto con otras características, como su pequeno tamaño, 
hicieron que en un principio se pensara que eran primates primitivos, pero 
posteriorniente han sido consideradas adaptaciones secundarias modernas 
(Hershkovitz, 1977; Rosenberger, 1992). 
Todas las especies que integran esta familia son diurnas. Sus hábitats 
se encuentran en los bosques primarios y secundarios de las selvas tropicales. 
Se ha afirmado frecuentemente que prefieren habitats marginales, pero 
posiblemente esto se deba a que la mayor parte de los estudios se han 
realizado en zonas can estas caracteristicas (Goldizen, 1987a). 
Viven en grupos que defienden un territorio de aproximadamente f O Ha 
(Saguinus oedipus, Neyman, 1978) en el que diariamente se desplazan en 
busca de alimentos. Su dieta se compone principalmente de insectos, 
pequefbs vertebrados, frutas, néctar y en el caso de los marmosetes también 
de exudados de árboles. Los exudados son una fuente de alimento de gran 
importancia en el caso de los marmosetes, ya que constituyen un recurso 
alimenticio constante en el tiempo y que es especialmente importante en las 
Bpocas en las que se produce una escasez de los frutos. Además, los 
exudados significan una fuente nutritiva adicional, por lo que consiguen 
suficientes recursos energéticos en unos territorios de menor tamaño que los 
de los tamarines. Los marmosetes poseen una especialización morfológica que 
les permite agujerear los árboles para acceder a los exudados. Tienen la 
mandibula inferior en forma de V ( V  'Tuspuet* jamms) con unos incisivos 
inferiores tan largos corno los caninos y consiguen hacer perforaciones de 
hasta 10 m de longitud anclando la mandíbula superior en el tronco y 
moviendo la inferior a modo de cincel (Coimbra Filho y Mittermeier, 1973; 
Hershkovltr, 1977; Sussman y Kinzey, 1984). Los tamarines no pueden hacer 
estos agujeros al no poseer esta peculiar mandíbula, pero ocasionalmente se 
aprovechan de los agujeros que han sido hechos por los marmosetes. Los 
temarines, más fnigivoros, tienen unos territorios cuyos tamafios cambian 
entre la estación de lluvias y la seca según varía la abundancia de los frutos 
(Coimbra Filho y Mittermeier, 1973; Terborgh, 1983). 
Los tamarines emplean diariamente aproximadamente entre el 20-21 O16 
del tiempo en alimentarse (Saguinus fuscicoIIis, Golditen, 1987a). Otros datos 
de otros trabajos apuntan valores algo más moderados, tales como el 16-1 7 % 
del tiempo (Saguinus fuscicollis y Saguinus imperator, Terborgh, 1983). 
Los calitricidos estan sometidos a una fuerte presión predadora, 
principalmente aérea pero también terrestre. Sus principales predadores son 
ocelotes, Bguilas y serpientes. Los ataques son bastante frecuentes (Caine, 
1993; Saguinus mystax, Heymann, 1987) y se estima que sufren uno cada dos 
semanas (Saguinus fuscicollis, Goldizen, 1987a). Como defensa ante la 
predación foman grupos muy cohesivos, cuyos integrantes raras veces se 
separan entre si más de 20 m y cuando lo hacen mantienen contacto casi 
constante mediante vocalizaciones (Goldizen, 1987a). En algunas especies se 
han descrito sistemas de centinelas en los que se producen turnos de 
vigilancia (Saguinus oedipus, Savage, t 990). 
Las especies de la familia Callitrichidae no son estrictamente 
estacionales, pero si parece existir una tendencia a que los nacimientos se 
produzcan cuando la disponibilidad de los alimentos es máxima (Saguinus 
fuscicolh's, Goldizen y cois., 1988; Saguinus oedipus, Savage y cols., 1996a). 
Mc Grew y Webster (1 995, Saguinus oedipus) apoyan que es el fotoperíodo el 
que provoca la estacionalidad; sin embargo, Goldizen y cols. (1988, Saguinus 
fuscidIis) consideran que la estacionalidad esta determinada por la 
disponibilidad de alimentos y el peso del cuerpo. 
En cautividad se producen nacimientos cada 28 semanas habiendo por 
tanto 2 camadas al ano (Saguinus oedipus, Snawdon, Savage y Mc Conell, 
1985) y es frecuente encontrar esto mismo en libertad entre los mamosetes 
(Soini, 1988; Stevencon y Rylands, 1988). 
1.2.2. Demografia y sistema de apareamiento 
El tarnafio de los grupos oscila entre 2 y 13 individuos y en ocasiones se 
encuentran congregaciones mayores que se cree que son asociaciones 
temporales de 2 grupos. Algunos calitricidos forman asociaciones 
interespecíficas en las que 2 especies comparten un mismo territorio 
(Terborgh, 1983): Saguínus fusciioollis - Saguinus mystax (Garber, 1988; 
Heymann, 1990; Peres, 1992); S. fusci~/lis - Saguinus labiatus (Buchanan- 
Srniüi, 1990; Pook y Pook, 1982; Yoneda, 1984); Saguinus. f~scímllis - 
Saguinus imperator (Ferrari y Martins, 1992); S.fuscicblis - Callithnx emiliea 
(Ferrari y Martins, 1992) 
Se ha propuesto que se benefician de la formación de estas 
asociaciones porque al aumentar el número de individuos mejora la detección 
de depredadores y sin embargo no aumentan la competencia por el alimento, 
ya que parece no haber demasiado solapamiento entre sus dietas (Peres, 
1993). 
En los gnipos de calitrícidos se producen migraciones de individuos 
adultos y subadultos de ambos sexos (Saguinus fuscicoIIis, Goldizen, 1990; 
Terborgh y Goldizen, 1985; Saguinus geofr~yi, Dawson, 1977; Saguínus 
oedipus, Neyrnan, 1978, Savage y cols., 1996b) que se dan tanto entre grupos 
con territorios vecinos (44%) como distantes (56%) (Saguinus fuscímlllis, 
Goldizen, 1 989). 
En libertad los grupos están constituidos por individuos emparentados y 
otros que no lo son (Sussman y Garber, 1987; Leontopithecus rosalia: Baker, 
Dietz y Kleiman, 1993; Dietz y Baker, 1993; Saguinus m- Garber, Moya y 
Malasa. 1984, Garber y cals., 1993; Saguinus oedipus, Savage, 1990). En los 
tamarines san mhs comunes las relaciones de parentesco entre los machos 
integrantes de los grupos que entre las hembras. Entre los machos parece que 
se establecen lazos afiliativos que les permiten la cooperación a más largo 
plazo (Garber, t994; Sussman y Garber, 1987; Saguinus fuscicollis: Goldizen, 
1990; Goldizen y cols., 1996; Saguinus mystax: Garber y cols., 1993; Saguinus 
d p u s :  Feistner y Chamove, 1986; Harrison y Tardif, 1988). 
En los calitrícidos no existen unas jerarquias de dominancia tan 
patentes como es habitual entre los primates del Viejo Mundo. Sin embargo. el 
estatus social es determinante para la reproducción, particularmente entre las 
hembras (p.e. Heistemann, 1990). 
En cautividad los calitricidos presentan un sistema de apareamiento 
típicamente monógamo, en el que solo una pareja en cada grupo se 
reproduce. Debido a que la mayor parte de la información procedía de colonias 
en cautividad, la monogamia se había considerado el sistema caracteristico de 
apareamiento en los calitrícidos (Kleiman, 1977; Snowdon y Soini, 1988). Sin 
embargo, actualmente y a medida que se dispone de mas información obtenida 
de estudios en libertad, se observa que frecuentemente existen otros 
individuos reproductores en un mismo tiempo. En estos casos los sistemas de 
apareamiento varían entre especies e incluso dentro de una misma especie. 
Otrcw sistemas de apareamiento que se han descrito en calitrícidos con: 
poliandria (para una revisión puede consultame Sussman y Garber, 
1987): Callithnx hurneralifer (Rylands, 1985); Leontopihxos mal ia  
(Baker, Dietz y Kleiman, 1993); Saguinus fuscic0llis (Goldizen. 
1987a, 198715; Goldizen y Terborgh, 1989; Terborgh y Goldizen, 
1985); Saguinus mystax (Garber y cols., 1993; Pnietz y Garber, 
1991; Ruth, 1991); Saguinus oedípus (Price y Mc Grew, 1991; 
Savage, 1990; Savage y cols., 1996b) 
r poliginandria: Leonfopithecus rosalia (Baker, Dietz y Kleiman, 
1993); Saguinus fu~cbl l is  (Goldizen, 1987a, 1987b; Goldizen y 
Terborgh, 1989; Terborgh y Goldizen, 1985); Saguinus mystax 
(Garber y cols., 1993; Pruetz y Garber, 1991 ; Ruth, 1991 ) 
poliginia: Leontopithecus rosalia (Dietz y Baker, 1993) 
Los factores que propician unos sistemas u otros no son claros, y de 
ello dependería sin duda una mejor comprensión de la organización social de 
estos grupos. Goldizen (Saguinus fusci~ollis~ 1990) propone que el sistema de 
apareamiento de los tamarines esta determinado por factores demográficos. 
Así, en grupos pequeiros, la hembra reproductora optaría por un sistema de 
apareamiento poli~ndrico creando incertidumbre de paternidad entre varios 
machos, para conseguir de esta forma, su cooperación en la crianza. 
Dunbar (1995) considera sin embargo, que el sistema de apareamiento 
que adoptan los calitrícidos podría estar determinado por factores ecológicos 
ya que la laüiud, y consecuentemente la temperatura, influyen en la 
supervivencia de las hembras y en la tasa de nacimientos, y a medida que 
éstos disminuyen se produce un aumento de los casos de poliandria. 
1.3. Características reproductoras de los calitricidos 
Existen cuatro características reproductoras en las hembras de los 
calitricidos que las hacen especiales entre los primates y que están 
intimamente relacionadas con la existencia de un sistema de crianza 
coaperativa. Primero, existen unos mecanismos fisiológicos que dan lugar a la 
supresión de la fertilidad de hembras sexualmente maduras y al retraso de la 
pubertad de las hembras jóvenes del grupo. En segundo lugar, la duración de 
le gestacibn es excepcionalmente larga en relación al pequeño tamatio de los 
calitricidos. Una tercera caracteristica es que las hembras paren gemelos 
dizig6ticos. Por último, el periodo de amenorrea postparto es prácticamente 
inexistente, ya que la estimulación del pezón durante la lactancia no tiene 
apenas efecto sobre la inhibición de la fertilidad de la madre y ésta puede 
quedar pretiada a los pocos días de haber parido. A continuación se describen 
m8s detalladamente estas cuatro peculiares características. 
1.3.1. Supresión de la reproduccibn y retraso de la pubertad 
El ciclo ovulatorio de las hembras de los calitricidos tiene una duración 
de 1517 dias y la ovulaci6n no es detectable externamente por cambios 
mOrf016gims (Hampton, Hampton y Landwehr, 1966; Hearn y Lunn, 1975). La 
supresión de la reproducción en las hembras subordinadas se produce porque 
el ciclo ov&oo esta detenido y la ovulaci6n no tiene lugar, (Abbott, 1984, 
1991; Seguinus f u W I i s ,  Epple y Katz, 1984; Saguinus oedipus: French, 
Abbott y Snowdon, 1984; Ziegler y cols., 1987; para una revisión ver, Peláez, 
San- y Gil-Bürmann, 1996). 
La supresión de la reproducción parece estar mediada, al menos en 
parte, por unas feromonas que se encuentran en la orina y en los marcajes 
anogenitales de la hembra dominante que son producidos por unas glándulas 
especializadas (French y wls., 1984; Heistermann y cols., 1989). Sin embargo 
el papel de la comunicaci6n oifativa en la supresión de la ovulación es 
complejo y su efecto parece depender más del individuo que de su estatus. Al 
menos esto es lo que refleja un estudio con Callithríx jacchus en el que 
hembras subordinadas aisladas reanudaban la ovulacion aunque fueran 
expuestas a marcajes olorosos de hembras dominantes, siempre que 
procedieran de hembras desconocidas (Smith, 1994). 
El estrés al que son sometidas las hembras subordinadas por parte be 
las dominantes también parece jugar un papel importante en la supresión de la 
ovulación y parece bastar el contacto físico, visual o auditivo para que se 
supriman los ciclos de las subordinadas. al menos en cautividad (Abbott. 1984, 
1 SS1 ). 
Ultimamente se ha planteado que algunos indicios derivados de las 
interacciones sociales relacionadas con la dominancia, puede que sean 
suficientes para mantener una hegemonía reproductora una vez que ha sido 
firmemente establecida, siendo la supresión olfativa más importante en las 
primeras fases de formación de un grupo (French, 1997). Al menos esto es lo 
que parece ocurrir en el marmosete común en el que la eliminación de los 
sistemas olfatorios primario y accesorio eliminaba las diferencias relativas a la 
funcibn reprodudofa de las hembras de grupos recien establecidos pero no de 
los firmemente establecidos (Callithnx jacchus, Barret, Abbott y George, 1993). 
Sin embargo podría haber diferencias interespecíficas importantes ya que no 
en todas las especies la supresi6n es igual de drástica y también difieren los 
mecsnismos implicados. 
LB Única excepción al mecanismo de supresión fisiológica comUn en 
calitricidos es el que se da en Leontopithecus, en el que los ciclos ovulatorios 
de las hembras subordinadas son cualitativamente indistinguibles de los de las 
dominantes (Leontopithecus rosalfa, French y cols, 1992). En las especies 
pertenecientes a este género se produce una sincronía de ciclos ovulatorios 
de las hembras del grupo y la hembra dominante monopoliza al macho durante 
el periodo de fertilidad, evitando así la reproducción de las otras hembras 
(8aker, Dietz y Kleiman, 1993). Las hembras subordinadas no se aparean 
mientras permanecen en el grupo natal pero si lo hacen en cuanto se las 
separe y se las junta con un macho no familiar (lnglett, 1993). 
Pero ademds, definiendo la pubertad como el proceso que culmina con 
la aparición de la primera ovulación, se puede decir que en los calitrícidos la 
pubertad está retrasada en las hijas subordinadas en relación a otras hembras 
de la misma edad en ausencia de la hembra dominante (French, 1997). Una 
hembra joven separada del grupo natal madura sexualmente antes de los 500 
días de edad, mientras que si permanece con su familia la maduración no 
ocurre antes de los 550 días (Saguinus oedipus, Tardif, 1984). €1 retraso de 
esta primera ovulacián está mediado parcialmente por la detección otfativa de 
femonas que se encuentran en la orina de la hembra dominante (Saguinus 
fuscicoiIis, Epple y Katz, 1984; Saguinus oedipus, Savage, Ziegler y Snowdon, 
1988), pero este mecanismo por si solo parece ser insuficiente. Los perfiles 
hormonales de la ovulación de las hembras jdvenes aisladas indican que no se 
produce un ciclo ovulatorio normal (Saguinus oedipus: Savage, Ziegler y 
Snawdon, 1988; Ziegler y cols., 1987), por lo que la ausencia de la hembra 
dominante no bastaría para ovular normalmente. Existen evidencias que 
sugieren que es la ausencia del estímulo apropiado, la presencia de machos 
desconocidos, lo que impide el wrnienzo de un ciclo ovulatorio normal 
(Saguinus asdipus, French, 1997, Widowsky y cols., 1990, Widowsky y cols,, 
1992). 
1.3.2 Prolongado período de gestación 
Todos los calitricidos, excepto los pertenecientes al género 
Leonbpithecus, tienen periodos de gestación mds largos de lo que les 
correspondería por su tarnatio (Martin, 1992). El parto se produce tras un largo 
periodo de gestacidn que dura desde los 128 días en Leontopithecus rosalia 
(Sussman y Kinzey, 1984) a 1 84 en Saguinus oedipus (Harhvig, 19961. 
Parece ser que este dilatado periodo de gestación se debe a que se 
pmduce un retraso en las fases iniciales del desarrollo embrionario (Martin. 
1992). Otros autores opinan, sin embargo, que el crecimiento del feto se 
produce durante toda la gestación, pero que en las fases iniciales en las que 
tiene lugar la formación de la compleja placenta hemocorial, se produce un 
crecimiento muy lento (Hartwig, 1996). 
Se ha propuesto que las fases iniciales de la gestación, podrían 
responder a una acomodaci6n de las demandas energéticas de una lactancia 
simultanea con la concepción e implantación postparto que se produce de 
forma habitual en los calitrícidos (ver apartado 1.3.4.; Tardif, 1994; Ziegler, 
Snowdan y Uno, 1990). 
1.3.3. Nacimiento de gemelos 
Regularmente en los calitricidos, los partos son de gemelos dicigóticos, 
aunque ocesionalmente son hijos únicos o trillizos. Las camadas múltiples son 
propias de los prímates primitivos como los prosimios, pero en los calitricidos 
el parto múltiple no parece ser un signo de primitivismo. La presencia de un 
&ero simple, tipicb de especies con nacimientos de una Única cría, y de sólo 
dos pezones, apoyan que, en los calitrícidos, la aparición de gemelos es una 
caraderística posterior que ha evolucionado desde un estado ancestral de una 
h ice  cría. La existencia de camadas múltiples sirvi6 para identificarles en un 
principio como prirnates primitivos, pero ahora se les considera adaptaciones 
posteriores y no retenciones de rasgos primitivos (Hershkovitz, 1977; 
Rosenberger, 1992). Los embriones en los calitrícidos están en una sola 
cavidad con un corion común y cada feto tiene su propia placenta hemocorial y 
discoidal, aunque se encuentran fusionadas (Hershkovitz, 1977). 
La aparicibn de gemelos se ha relacionado can el proceso evolutivo 
hacia el progresivo enanismo de los calitrícidos, bien como una tendencia 
fílagen8tice (Ford, 1980; Leutenegger, 1980) o bien como una adaptación a 
fuentes alimenticias en las que se producía menos competencia -insectos, 
exudados y néctar (Eisenberg, 1978; Rylands, t989; Sussman y Kinzey, 
1964)-, y el pequefio tamaiio habría favorecido la aparición de gemelos al ser 
un hijo único demasiado grande en relación al canal pblvico de la madre 
(Leutenegger 1973, 1979). Este proceso se pudo ver reforzado par los 
beneficios de tener dos hijos frente a uno por la elevada mortalidad que sufren 
las crías debida a la predación. En el Parque Nacional de Manú en Perú 
mueren en el primer atio de vida por esta causa del 30 al 50 O h  de las crías 
(Goldizen y Terborgh, 1989). 
. , En los primates en los que se dan partos múltiples, como son los . . 
prosimios, las madres dejan a las crías en nidos mientras se desplazan en 
busca de alimentos. Esto no ocurre en los calitrícidos ya que, durante el primer 
mes de edad, las crías tienen un estado poiquilotermo que les impide 
mantener por sí mismas una temperatura constante. por lo que necesitan el 
cantacto corporal y ser transportadas constantemente. Hasta la edad de 3-4 
semanas no tienen la capacidad de autotermorregulación y es a partir de ese 
momento, en el que alcanzan el estado homeotermo, cuando dan las primeras 
sefiales de independencia locomotora. A medida que las crías se independizan 
en sus movimientos tambibn lo hacen nutricionalmente y comienzan a ingerir 
alimentos s6lidos además de la leche materna (Kirkwood y stathatos, 1992; 
Ki-& y Underwood, 1984) aunque el destete no se produce hasta las 
semanas 8-1 5 (Yamarnoto, 1993). 
1.3.4 Ausencia de amenorrea postparto 
Finalmente, otra característica reproductora que distingue a las hembras 
de los calitrícidos del resto de los primates es que la estimulacion del pezón en 
la lactancia apenas afecta la inhibicibn de la fertilidad de la madre puediendo 
quedarse preiiada a los pocos días del parto (Lunn y Mc Neilly, 1982). Existe 
un pequeiio efecto de la lactancia sobre el momento en que se produce la 
ovulaci6n posparto, dependiendo de si la madre amamanta 1 o 2 crías, pero 
sdlo varia en unos 10 días el momento de la ovulación (Saguinus oedipus: 
Ziegler, Widowski y Snowdon, 1990; Ziegler y cols., 1990). Así, el estro 
I: 
posparto se produce entre los días 42 y 32, pero lo habitual cuando nacen dos 
aías es que se produzca a lo largo las semanas cuarta o quinta después del 
nacimiento (Ziegler y cols., 1987) en un momento en que la dependencia 
nutncional y locomotora de las crías todavía es absoluta. 
En la Tabla II se resumen las principales caraderisticas reproductoras 
que distinguen a las hembras de los calitrícidos de otros primates. 
Mecanismos fisiológicos (femmonas) 
Mecanismos conductulales (estrés) 
Retraso d e  la pubertad: 
Mecanismos fisiológicos (feromonas) 
Ausencia de machos no familiares 
Retraso del desarroilo embrionario 
1.4. Caractetísticas del titi de cabeza blanca 
La especie cobre la que se va a desarrollar este trabajo es Saguínus 
oedipus, conocida vulgarmente como titi de cabeza blanca debido a la cresta 
de pelo de este color que tiene en la cabeza ("cotton-fop famarinn). Hershkovitz 
(1977) demibe al tití de cabeza blanca como la subespecie Saguinus oedipus 
odpus que junto con Saguinus oedipus geoffmyi integrarían el taxon de la 
especie Saguinus oedipus. Aquí seguiré otra clasificación que esta más 
ampliamente aceptada (Mast, Rodriguez y Mittermeier, 1993) y que las 
considera a cada una de ellas con estatus de especie: Saguinus oedipus y 
<, 
Saguinus geoñroyi (Hemhndez y Cooper, 1976; Mittemeier, Rylands y 
Los individuos de esta especie pesan en libertad entre 400 y 450 gr., 
con valores medios de 410 gr para los machos y 420 para las hembras. En 
cautividad los pesos son más elevados, con un valor medio para los machos 
de 490 gr. y 481 para las hembras, que varían dependiendo de las colonias 
(Krkwood, 1983). Miden de promedio 58,7 cm incluyendo la cola (Neyman, 
1978). 
El titi de cabeza blanca se encuentra en la lista roja de las especies 
amenazadas de extinción (IUCN, 1994). En cautividad es fácil encontrarla 
debido a que su fisiologia la convirti6 en los anos 60 y 70 en uno de los 
primates más utilizados en investigación biombdica. La principal amenaza a la 
que se enfrenta actualmente es la destrucción de su hábitat (Mast, Rodríguez y 
Mittermeier, 1993). 
En libeftad se han realizado muy pocos estudios sobre esta especie 
(Neyman, 1978; Savage, 1990; Savage y cols., 1996a, 1996b). Su distribución 
geográfica se encuentra limitada a los bosques tropicales de Colombia, en 
donde vive formando grupos con un tamaño de 3 a 13 individuos, en territorios 
que varían entre 7.8 y 10 Ha (Neyman, 1978). Se alimentan de frutos, semillas, 
insectos y pequet'ios pdjaros y roedores (Herskovitz, 1977). 
En libertad normalmente crian de abril a junio (Snowdon y Soini, 1988) 
produciéndose una camada al aiío (Neyman, 1978). En cautividad se producen 
nacimientos cada 28 semanas (Snowdan, Savage y Mc Conell, 1985) y aunque 
estos se dan durante todo el año, parece ser que en las colonias del 
hemisferio norte se produce una cierta estacionalidad, con un pico de 
nacimientos en primavera (marro-julio) (Kikmod y Stathatos, 1992). 
Los machos alcanzan la madurez sexual aproximadamente al afio y las 
hembras antes de los 2 años (kirkwood y Stathatos. 1992). El período de 
gestaci6n es excepcionalmente largo, con una duración de 184 días (Hartwig, 
1996). El peso medio de las crías cuando nacen en cautividad es de 42 gr. 
(Kaumanns y cols., 1986). En el momento del nacimiento la camada supone 
casi el 15% del peso de la madre (Leutenegger, 1973, 1979, 1980; Mc Grew y 
Webster, 1995; Ross, 1991; Tardif, Harrison y Sirnek, 1993). El comienzo de la 
independencia locomotora tiene lugar después del primer mes de edad 
(semana Y) (Kirkwaod y Stathatos, 1992) y en la semana novena las crías 
pasan ya mds del 50% del tiempo moviéndose por su propia cuenta (Price, 
1992a). La ladancia de las crías tiene lugar durante los 3 primeros meses de 
edad (Kirkwood y Stathatos, 1992) y el destete se produce entre los días 50- 
100 (Hershkovitz, 1977). Cuando las hembras dan a luz gemelos el estro 
posparto se produce a los 27,3 I 4 , l  días (semanas 4-5), sin embargo cuando 
sólo amamantan una cría o ninguna éste aparece a los 16'5 + 3'7 días 
(sem8nas 2-3) (Ziegler, Widowsky y Snowdon, 1990; Ziegler y cols.. 1990). 
t.5. LOI sistemas de crianza cooperativa 
La socialidad es un fenomeno tremendamente común en el reino animal. 
Los animales se asocian formando grupos persistentes en el espacio y en el 
tiempo, en los que los individuos se relacionan mediante interacciones 
sociales. La organización social es el producto de los comportamientos 
sociales de los individuos que al vivir en grupo obtienen una serie de ventajas 
tales como la defensa ante la predación, una mayor eficiencia de forrajeo, 
aUtTIent0 del intercambio de información, etc. (Lee, 1994; para una revisión ver 
Gif-BCimiann, Peléez y Sánchez, 1997). 
De los distintos tipos de organización social existentes, el estudio de los 
Sistemas de crianza cooperafiva ("cooperative breeding systems")a resultado 
m a l m e n t e  produdivo debido al desafio que plantea su existencia a la 
teoría daninnista. En estos sistemas es característica la presencia de 
individuos que participan de forma regular en la crianza de unos infantes que 
no swi hijos suyos (Emlen, 1991). A estos individuos se les denomina 
amperantes o arrxiiams ("helpers at the nests") Los sistemas de crianza 
cooperativa han sido descritos en 220 especies de aves (Brown, 1987) y en 
120 de mamíferos (Riedman. 1982). Entre los primates, estos sistemas 
sociales son exclusivos de los miembros de la familia Callitrichidae. La 
westi6n que plantea la existencia de estos sistemas es por que hay unos 
individuos que renuncian a su propia reproducción y participan en la crianza 
de individuos ajenos. 
La Teoría de la Seleccidn Natural fue propuesta por Darwin en 1859 en 
SU lih El O e e n  de las Especres (Darwin, 1988). Los pilares sobre los que se 
edifica esta teoría que, actualmente, gracias a las aportaciones de la genética, 
constituye el Neodarwinismo o Tearía Sintética, son: 1 )  la variabilidad que 
existe entre Los individuos pertenecientes a una misma especie en cualquier 
población, 2) la existencia de un soporte genético heredable sobre el que se 
materializa gran parte de esa variabilidad, y 3) el nacimiento en cada 
generación de muchos más individuos de los que sobreviven hasta la 
madurez De estos tres sucesos que se producen en cualquier especie, se 
deriva que cada individuo tiene una probabilidad distinta de sobrevivir. 
Aquellos cuyos caracteres sean más acordes con las limitaciones impuestas 
puf el ambiente en que se encuentran, serán los que consigan sobrevivir y 
reproducirse y, por tanto, transmitir esos caracteres a la siguiente generación. 
La propagación de genes de un individuo a la siguiente generacibn puede 
oairrir directamente, a travbs de la reproducción del propio individuo, o, 
indirectamente, por la reproduccián de parientes con los que comparte genes. 
El resultado es en ambos casos el aumento de su representación gbnica en las 
poblaciones, es decir, de su eficacia o apfifud inctusiva ("inclusive fitness") 
(Hamilton, 1 964). 
En la medida en que la conducta expresada por un individuo refleja una 
informacih codificada genéticamente, ese comportamiento, como un carácter 
t d s  del individuo, estA sometido al proceso de la Selección Natural. Por tanto, 
un mmportamiento se considera que es adaptativo cuando confiere a los 
individuas que lo expresan ventajas en términos reproductores. 
Al estudio del comportamiento animal nos podemos acercar desde 
distintas perspectivas. Tinbergen (1963, 1977) hizo explícitas las distintas 
aproximaciones que podemos adoptar para explicar un determinado 
comportamiento, planteando las cuatro preguntas de la Etologia: 1) cuales son 
las causas prbximas que hacen que se exprese (causa), 2) cirmo cambia en la 
vida de un individuo (desamIIo], 3) qu8 consecuencias tiene sobre el éxito 
reprodudof del individuo (función). y 4) cuáles son las relaciones filogenéticas 
(evoldn). Otras autores posteriormente han reiterado la importancia de las 
múiüples vías existentes para abordar el estudio del comportamiento (Alcock y 
Sherman, 1994; Debswury, 1992; Sherman, 1988). A lo largo de la historia del 
estudio del comportamiento, asi como dependiendo de la procedencia de la 
escuela, se ha hecho distinto énfasis en la importancia de cada uno de las 
cuatro cuestiones. En un principio, los psicólogos comparatistas de la escuela 
americana (Lehrman, 1953, 1970; Watson, 1924) y los etólogos clásicos de la 
europea (Eibl Eibesfeldt, 1974; Lorenz, 1950; Tinbergen, 1948) se centraron 
en el estudio de las causas próximas del comportamiento si bien, ambas 
escuelas, diferian en la importancia relativa que daban al aprendizaje y al 
instinto en la expresión de la conducta. Los etologos destacaban la 
importancia de conductas funcionales, presumiblemente codificadas en el 
programa genbtico. mientras que los psicólogos enfatizaban la maleabilidad de 
la conduds durante el desarrollo y las conductas sin una funcionalidad 
aparente (Timbrlake, 1993). Es a mediados de los anos 70 cuando estas dos 
mrrientes se dan la mano, desde la aceptación de la Teoría de la Selección 
~ m r a l  por parte de 10s psicólogos comparatistas y desde el reconocimiento 
de le importancia de la experimentación controlada y del estudio del desarrollo 
pw parte de los etdlogos, dando igual importancia a cada una de las cuatro 
cuestiones (Snowdon, 1983). 
Dentro del marco de estudio más amplio del comportamiento animal, la 
i ~ ~ d n  de la estructura y el comportamiento social ha tenido su propia 
identidad. A partir de la década de los 60 se comenzaron a hacer estudios de 
campo enfocados a explicar la estructura social de los grupos en términos de 
la infiuencia ambiental, haciendo implícitos argumentos seleccionistas y can 
dlos las cuestiones funcionales (Clutton-Brock, 1974; Crook y Gartlan. 1966: 
Schaik, 1983: Wrangham, 1980). 
Pero determinadas conductas sociales corno el aitruismo y la 
coopereaán resultaban difíciles de explicar. A principio de los aiios 6Q se 
plmteó la Tmda be la Selección de Grupo propuesta por Wynne-Edwars 
(1961), que sistematiró algunos argumentos que se utilizaban para explicar la 
evducidn de determinados grupos, entre éstos los sistemas de crianza 
cooperativa. Según esta teoría la Selección Natural actúa sobre el grupo o la 
especie a la que pertenece el individuo. Es decir, un comportamiento altruista 
que perjudicara al individuo que lo expresase tendría sentido cuando ello fuera 
'por el bien de la especie". La corriente generada por las teorías seleccionistas 
de grupo fue abandonada par ta dificultad de encontrar el mecanismo por el 
cual se puede rebasar el nivel de selección individual (Lack, 1966; Williams, 
1-1 y hoy día no se aceptan, salvo en casos concretos. 
En 1980 la publicación de Sociobiología, La Nueva Síntesis de E.O. 
Wilson, en donde se desarrolla una base teórica sobre la evolucibn del 
camportamiento social fundamentada en los principios de la Selección Natural, 
ofreca respuestas a las conductas sociales y especialmente a temas como la 
cooperación y el altruismo. Debido a que en muchos sistemas de crianza 
cooperativa, los individuos integrantes del grupo mantienen entre sí un 
elevado grado de parentesco, los cooperantes se beneficiarían de su 
comportamiento porque con BI consiguen aumentar su eficacia inclusiva 
mediante lo que se ha denominado sele~xidn de parentesco ("kin selection*). 
Hay tres formas mediante las que los woperantes, con su ayuda, pueden 
favorecer la transmisibn a la siguiente generación de genes compartidos: 1) 
aumentando la supervivencia de las crías, 2) aumentando la supervivencia de 
los progenitores que podrán volver a reproducirse en otras estaciones, y 3) 
reduciendo la demanda a la que se enfrentan los individuos reproductores, 
pemiti6ndoles así afrontar más intentos reproductores por estación. 
En el caso de los calitrícidos que forman grupos con un elevado grado 
de parentesco desde la perspectiva sociobiológica, la existencia de un sistema 
de crianza cooperativa ha sido relacionado con la necesidad de ayuda de las 
hembras en su reproducci6n, asumiendo que los cooperantes se benefician de 
la transmisión de genes que comparten con la madre (Garber, Moya y Malaga, 
1984; Goldizen, 1987a, 1987b; Hershkovitz, 1977; Kleiman, 1977; 
Leutenegger, 1980; Price, 1992a; Savage y cols., 1996b; Sussman y Garber, 
1987: Tardif. 1994; Tardif, Carson y Gangaware, 1992; Terborgh y Goldizen, 
1 985). 
Sin embargo, la cooperación no es suficientemente explicada por la 
selección de parientes, o al menos no siempre. Así por ejemplo, no explica por 
guB los coopetrantes no emigran y crían por su propia cuenta, ni tampoco por 
qué, oama en muchos casos se ha visto, individuos que no guardan ningún 
parentesco genbtico can la cría actúan como cooperantes. En tos grupos de 
calicidos en libertad, es habitual encontrar individuos procedentes de 
migraciones que no con parientes y que sin embargo, participan en la crianza 
del mismo modo que el resto de los miembros de la familia (Baker. Dietz y 
Kleirnan, 1993; Dietz y Baker, 1993; Garber, Moya y Malaga, 1984; Garber y 
cols.. 1993; Savage, 1990, 1996b; Sussman y Garber, 1987). 
La Ecologia del Comportamiento es otra disciplina que desde una 
perspectiva funcional propone otras explicaciones a estas cuestiones. Desde 
la Ecologia del Comportamiento se plantean los modelos de optimización de ta 
conduda en términos de costos y beneficios reproductores, en donde el 
organismo es un estratega que busca maxirnizar su éxito reproductor (Emlen, 
1984, 1991; Krebs y Davies, 1987, 1997). Los modelos de optirnización son 
modelos muy potentes en la generación de hipótesis. El análisis de costos y 
beneficios ha sido una aproximación teórica muy utilizada en la investigación 
de la sacialidad (Bertram, 1978; Dunbar, 1988; Emlen, 1984, 1991 ; Krebs y 
Davies, 1987; Lee, ? 994; Wrangham, 1982; Wrangham y Rubenstein, 1986). 
Estos modelos tienen el inconveniente de que en la práctica es muy 
difícil medir la e f i i a  del comportamiento debido a la complejidad y a la 
multitud de factores que acontecen en el medio natural. Para acercarse a su 
medición se desarrollan 2 tipos de estudios: 1) medir directamente los cambios 
en el &rifo reproductor resultantes de un comportamiento dado, es decir, el 
número de descendientes en la siguiente generación, y 2) ya que la Selección 
Natural diseila organismos que se comportan de tal forma que obtienen los 
mayores beneficios w n  el menor costo posible, realizar un análisis de los 
costos y beneficios asociados a ese comportamiento. La dificultad de la 
medición de los costos y los beneficios radica en la utilización de variables 
apropiadas que a wrto plazo se puedan cuantificar y que sean un indicio fiable 
de la supervivencia y reproducción de los organismos, tales como por ejemplo 
la ingesta alimenticia o la tasa de fertilización (Krebs y Davies, 1987). 
Recientemente se han propuesto un número considerable de hipótesis 
funcionales que utilizan una metodología de análisis de costos y beneficios en 
términos reproductores (Emlen, 1991). Básicamente lo que se propone es que 
la cooperación debe proporcionar a los individuos unos beneficios 
reproductwes, ya sean inmediatos o a largo plazo, que superen los costos que 
comportarse as¡ conllevan. La mayor parte de estos estudios han sido llevados 
a cabo en poblaciones de aves. Se ha observado que los grupos de crianza 
cooperativa se dan en habitats en los que existen unas fuertes restricciones de 
tipo ecol6giw que dificultan la migración y devalúan las ventajas de emigrar 
frente a las de permanecer en el grupo. Por el contrario, la permanencia en el 
grupo o bien les beneficia directamente, o bien les proporciona algún t~po de 
ventaja que les revertid de alguna manera más a largo plazo. Unos autores 
enfatizan la importancia de las restricciones impuestas por el hábitat mientras 
que otros lo hacen de las ventajas de permanecer en el grupo (Brown, t987; 
Emien, 1991, 1994; Koenig y cols., 1992; Mumme, 1992; Stacey y Ligon, 1 987. 
1991; Wooifenden y Fitzpatrick, 1984; Zack, 1990; Zack y Stutchbury, 1993). 
Así, se proponen como causas que dificultan la migración: 1) la 
saturación del hábitat, 2) el alto riesgo de mortandad asociado a la migración, 
3) las grandes dificultades para encontrar un miembro del sexo opuesto con el 
que reproducirse, y 4) que, aun en caso de encontrar un territorio y una pareja, 
se den unas circunstancias que hacen que sea muy improbable tener éxito en 
la reproducci6n. Se considera que los dos primeros puntos serían las 
principales presiones que estarían operando en el caso de los calitricidos 
(Goldizen, 1987a). Por otro lado, la filopatria ofrece a esos individuos unas 
ventajas potenciales que compensan el retraso de esa migración, tales como: 
1) opcián de heredar el territorio sustituyendo a los individuos reproductores, 
2) les permite la formación de coaliciones, que parecen ser importantes por 
ejemplo de cara a afrontar en un futuro una migración, 3) les facilita la 
adquisición de pareja, por ejemplo cuando emigran al grupo individuos del 
sexo opuesto, 4) adquieren experiencia en el cuidado de las crías que será 
importante cuando sean ellos los que se reproduzcan, y 5) obtienen 
cooperrintes que les ayudarán cuando ellos críen. En el caso de los 
celitrícidos, las beneftcios que se han considerado más importantes y sobre los 
que más estudios se han realizado son la adquisicibn de pareja, la herencia 
del territorio y la adquisición de experiencia en el cuidado de las crías (para 
una revisión ver Tardif, 1997). 
La obtención de medidas adecuadas de costos y beneficios de la 
danza es importante para comprender cómo han evolucionado los sitemas de 
crianza cooperativa, que al igual que ocurre con el estudio de la evolución del 
cuidado parental, se basa mayoritariamente en asunciones sobre la magnitud y 
tos tipos de costos y beneficios (Clutton-Brock, 1991). La ausencia de medidas 
precisas de los costos de la crianza dificulta la generación de predicciones en 
estas áreas de estudio en comparación con otros campos del comportamiento 
animal, como, por ejemplo, el comportamiento de forrajeo, en donde la 
variación en fa elección de los alimentos o la tasa de ingestión pueden ser 
medidas de forma precisa (Krebs y Davies, 1987). 
Recientemente, algunos estudios recurren al estudio de los mecanismos 
para explicar la estructura y el comportamiento de los grupos sociales (Poiani y 
Fletcher, 1994; Wingfield, Hegner y Lewis, 1992) dada la utilidad de su 
comprensión en el entendimiento del significado funcional de la conducta 
(Huntingford, 1993; Stamps, 1991). Aunque la selección debe favorecer 
mecanismos que maximicen la eficacia inclusiva de los individuos, los 
organismos no son máquinas perfectas con un rendimiento máximo, sino que 
~s tan  sujetos a unas limitaciones. Tanto las posibilidades de los organismos 
a m o  sus limitaciones están impuestas por los mecanismos. Por ello es 
importante en los estudios funcionales no perder de vista a los mecanismos y 
que ambos enfoques vayan de la mano (Krebs y Davies, 1997). El estudio de 
los sistemas de crianza cooperativa no es ajeno a la reciente corriente en la 
que el estudio de los mecanismos es el hilo conductor para adentrarse en la 
comprensidn de la función. La mayor parte de estos nuevos estudios han sido 
reakados en aves (Poiani y Fletcher, 1994; Wingfield, Hegner y Lewis, 1992), 
algunos en mamíferos (Creel y Creel, 1990) y también últimamente en los 
primates calitrícidos (French, 1997). 
Se han propuesto también otras teorías que sugieren un valor no 
adaptativo del cuidado aloparental, según las cuales la cooperación en la 
Crianza sólo sería una consecuencia indirecta de la selección del cuidado 
parental (Jamieson, 1989; Jamieson y Craig, 1987). Según estos autores, la 
existencia de unos mecanismos necesarios para exhibir la conducta de 
cuidado parental haria que los individuos expresasen este comportamiento 
ante la presencia de crías, aunque no fueran sus descendientes. Este 
planteamiento ha resultado provocativo y ha servido para cuestionar 
asunciones fundamentales en la aproximación al estudio de los sistemas de 
crianza cooperativa (Colornon y French, 1997). 
La existencia de sistemas de crianza cooperativa en las especies de 
esta familia de pnmates, ha sido relacionada con la necesidad de ayuda de las 
hembras en so reproduocian debido a que tienen que hacer frente a una 
crianza muy costosa (Goldizen, 1987a, 1987b; Hershkovitz, 1977; Kleiman, 
1977; Leutenegger, 1980; Sussrnan y Garber, 1987; Tardif, 1 994; Saguinus 
fuscco/Iis, Terborgh y Goldizen, 1985; Saguinus mystar, Garber, Moya y 
Malaga, f 984; Sagluinus oedipus, Price, 1992a; Savage y cols., 1996b; Tardif, 
Carson y Gangaware, 1992). Las hembras son normalmente incapaces de 
sacar las crías adelante sin la ayuda de otros miembros del grupo 
(Leontopithecus ros~Iia, Hoage, 1977; Saguinus fuscicoilis, Epple, i 978; 
Saguinus oedipus, Tardif, Carson y Gangaware, 1990). Se ha propuesto que 
con la ayuda Única del padre no sería capaz de tener éxito en la crianza 
(Siissrnan y Garber, 1987; Callithrix flaviceps, Ferrari, 1992; Saguinus 
fusacOl,is, Goldizen, 1987a, 1987b; Terborgh y Goldizen, 1985; Saguinus 
rnydax, Garber, Moya y Malaga, 1984; Saguinus oedipus, Price, 1992b). 
Las hembras de los calitricidos durante la crianza se enfrentan a unos 
grandes costos energéticos en comparacidn con otras hembras de primates. 
En la familia Callitrichidae es habitual el nacimiento de gemelos ya que, como 
se veía en el apartado 1.3.3.. el nacimiento de dos crias se habría visto 
favorecido frente al de una única cría al ser su tamaiio demasiado grande en 
relación at canal pélviw de la madre (Leutenegger, 1973,1979). La presencia 
de dos crías epercute en el aumento de las demandas de la crianza de las 
hembras reprodudoras. Entre estas demandas se encuentra la de la lactancia. 
La laciancia en mamíferos es una actividad fisiológica que requiere una 
gran inversidn energbtica. Ello hace que las hembras de los primates mientras 
dura la lactancia reorganicen el tiempo que dedican a las distintas actividades. 
Así. es habitual por ejemplo, que aumenten el tiempo que dedican a 
alimentarse, restándolo del dedicado a las interacciones sociales (Papio 
cynccephalus, Aitmann, 1983; Theropithecus gelada, Dunbar y Dunbar, 1988). 
A pesar de esto las hembras lactantes pierden peso, presentan tasas de 
mortalidad m&$ altas y son menos fértiles (Clutton-Brock, Albon y Guinnes, 
1989; Papio anubis, Bercovitch, 1987; Papio cynocephalus, Altmann, 1983). 
Por otro lado, a medida que las crias aumentan de tamaño también lo hacen 
sus requerimientos energbticos, por lo que la demanda sobre la leche materna 
aumenta mientras las crías no alcancen la suficiente independencia nutricionat 
como para suplir sus necesidades energ6ticas con alimentos sólidos (Martin, 
1984; Oftedal, 1984). Pero la presión que ejercen las crías sobre la lactancia. 
está además determinada por el tamaño de la camada, siendo mayor cuantas 
mas wías amamanta una madre (Deag, Lawrence y Manning, 1987) y por ello 
las hembras de los calitrícidos se enfrentan a una demanda doble, en relación 
a lo que es habitual en otras hembras de primates del suborden Anthropoidea. 
En el titi de cabeza Manca, la lactancia es la Única fuente alimenticia de 
las crías durante el primer mes de edad y a partir del segundo mes otros 
alimentos sblidos comienzan a formar parte de la dieta aunque el destete no se 
produce hasta los 50-1 OQ días de edad (Kirkwmd y Stathatos, 1992). Al menos 
durante el primer mes de edad los costos de la lactancia deben aumentar 
progresivamente. En el período que dura la lactancia, la madre aumenta la 
ingssta de alimento del 50 al f O0 % (Hershkovitz, 1977; K i r b d  y Stathatos, 
1992; Yamemoto, 1993). Concretamente, entre las semanas 3 y 6 dobla su 
ingesta habitual de alimentos y el 70% de este aumento es aprovechable en 
leche (Kirkwood y Underwoad, 1984). 
Pero además de la lactancia, las madres afrontan los costos del 
transporte. Las crías de los calitrícidos no son capaces de mantener constante 
su temperatura durante el primer mes por lo que necesitan que se les 
transporte continuamente para poder mantener el calor corporal mediante 
Contacto (Kirkwmd y Stathatos, 1992). El transporte de las crías de los 
primates es la actividad energéticamente más costosa después de la lactancia 
(Altmann y Samuels, 1992). 
En el caso de los calitrícidos el transporte de las crías ha sido 
considerada una actividad excepcionalmente costosa. Por una parte, el costo 
se debe al elevado peso caracteristiw de los infantes de las especies que 
integran esta familia, que en el momento del nacimiento supone entre el 14 y el 
24 % del peso del adulto (Goldizen, 1987a; Kirkwood y Underwood, 1984; 
Kleiman, 1977; Leutenegger, 1973. 1979, 7 980). Las crías del titi de cabeza 
blanca pesan en el momento del nacimiento casi el 15% del peso de la madre 
(Leutenegger, 1973, 1979, 1980; Mc Grew y Webster, 1995; Ross, 199t; 
Tardii, Harrison y Simek, 1993). El peso de esta camada supone una 
proporción muy elevada en relación a la del adulto. para unas crías que 
neces'hn que se les transporte (Leutenegger, 1973, 1979, 1980). Por ejemplo, 
una cría de papián s61o supone el 7% del peso de la madre (Altmann y 
Samuels, 1992). 
Pero adernhs del costo asociado af peso de las mías, mientras 
transportan reducen el tiempo que dedican al forrajeo y a la alimentación 
(CalliZhnx jacchus, Digby y Barreto, 1996; Saguinus fuscícolfis: Terborgh y 
Goldizen, 1985; Goldizen, 1987a; Saguinus oedipus: Price, 1991, 1992a; 
Tardif, Carson y Gangaware, 1992: Tardif, 1994) y son más vulnerables a la 
depredacih (Caine, 1993; Tardiif, 1994). La reducción del forrajeo mientras 
transportan no es un fenómeno exclusivo de los calitrícidos. Así, por ejemplo, 
en vervets, cuando las madres transportan a las crías, también reducen su 
eficiencia de forrajeo (Wtlitten, 1982, cit. en Altmann y Samuels, 1992). 
Por último, la existencia en la hembra reproductora de una ovulacion 
postparto cuando todavía se produce de forma intensiva la lactancia, 
contribuiria a aumentar los requerimientos energéticos de la madre en el caso 
de que se produjera una nueva gestación. Las madres tienen una ovulación 
pocos dias después del parto que en cautividad da lugar, con una alta 
fraaiencirr, a una nueva gestación cuando las crías son todavía totalmente 
dependientes (CaIIifhrDÍ jacchus, Lunn y Mc Neilly, 1982; Saguínus oedipus: 
Ziegler y cals., 1990; Ziegler, Snowdon y Uno, 1990). El comienzo de la 
independencia de las crías del titi de cabeza blanca no se produce hasta 
despub del primer mes de edad (semanas 9) (Kirkwood y Stathatos, 1992) y 
la ovulación postparto en el titi de cabeza blanca se produce a los 27,3 2 4,l 
dias (semanas 4-5) (Ziegler y cols., 1990; Ziegler, Snowdon y Uno, 1990). 
Al margen de la presencia de uias todavia dependientes locomotora y 
nutricionalmente, el costo de la gestación es relativamente elevado en 
especies de pequeiio tarnafio ya que el tamaño del feto en relación al cuerpo 
de la madre es muy grande (Reiss, 1989). Las madres gestantes de los 
calitricidos aumentan su ingesta alimenticia entre un 10 % (Saguinus oedipus, 
Kirkwood y Stathatos, 1992) y un 25 % (Saguinus mystax, Garber, Moya y 
Malaga, 1984). Sin embargo, en las fases iniciales de la gestación de estas 
hembras, se produce un retraso del desarrollo embrionario (Martin, 1992) o 
posiblemente una tasa inicial de crecimiento del feto muy lenta (Haríwig, 
1996), que podría contribuir a retrasar las demandas de la gestación cuando 
todavia se pr~duce la lactancia (Martin, 1992; Tardif, 1994; Ziegler y wls., 
1 sso). 
Todas las circunstancias que se dan asociadas a la reproducción de las 
hembras de los calitrícidos, esto es, el nacimiento de 2 crías con la presión 
que significa sobre la lactancia, el costo de su transporte y la posibilidad de un 
nuevo embarazo, determinan las elevadas demandas energéticas a las que se 
enfrentan las hembras de los tamarines en su reproducción (Garber, Moya y 
Málaga, 1984; Hershkovitz. 1977; Leutenegger, 1980; Sussman y Garber, 
1987). En cautividad los nacimientos en estas tamarines se producen 
aproximadamente cada 28 semanas (Snowdon, Savage y Conell, 1985). En 
libertad la fertilidad parece depender de factores ambientales. Asi, en el 
hdbitat natural del tití de cabeza blanca se ha encontrado que ante la escasez 
de alimentos provocada por una sequía, se produjeron un gran número de 
abortos (Savage y cols., 1996b) y por tanto fracasos reproductores. Esto 
parece indicar que el estado nutricional de la madre es un factor importante 
para que se pueda afrontar o no con éxito una gestacibn. La madre debería 
minimizar los costos de la inversión en la crianza especialmente en el 
momento en que puede quedar de nuevo preriada. La existencia en calitrícidos 
de un sistema de crianza cooperativo debe suponer que parte de los costos a 
los que tendrían que enfrentarse las madres en su reproducción se distribuyan 
entre los individuos del grupo. 
La cooperación se produce principalmente mediante la participación en 
el transporte de las crías, ya que los costos de la madre no pueden reducirse 
de otra forma sin poner en peligro su reproducción. Por ejemplo, las madres de 
Sagw'nus ~ ~ I i s  en libertad limitan su participación al 20% del tiempo, 
mientras que la participación del padre llega al 80% (Goldizen, 1987a). La 
contribución de la madre, el padre y los cooperantes al transporte varia a lo 
largo del periodo de dependencia de las das. Mientras que la contribución de 
la madre es mayor en las primeras semanas después del nacimiento, más 
tarde pasan a s d o  la del padre y tos cooperantes (Saguinus mystax, 
Heymann, 1990b; Leontopithecus rosalia, Hoage, 1977; Saguinus oedipus: 
Price, 1990,1992c; Savage y cols., ? 996b). 
La participaci6n del padre y de los caoperantes en el transporte debe 
suponer por su parte la asunción de los costos derivados de esta actividad 
debidos al elevado peso de las crias (Kleiman, 1977; Leutenegger, 1973, 
7 979. 1980; Saguinus fuscicoílis, Goldizen, 1987a; Saguinus oedipus, Kirkwood 
y UndeMlood, 1984). Tardif (1997) estima que el transporte de las crias, en el 
caso de los calitrícidos, debe aumentar en aproximadamente un 21 % el gasto 
calórica. 
Pero además, padre y -operantes asumirán también los costos de la 
reducción de la ingesta alimenticia que se produce como consecuencia de la 
incompatibilidad entre forrajear (entendiéndolo como el acceso al alimento y la 
captura de insectos) y transportar a las crias, (Goldizen, 1987a; Callifhnx 
jacchus, Digby y Barreta, 1996; Saguinus fuscicollis, Terborgh y Goldizen, 
1985; Saguinus aedipus: Price, 1991, 1992a; Tardif, Carson y Gangaware, 
19i2; Tardtf, 1994). El transporte de las crías aumenta los costos sobre el 
fofrajeo especialmente en aquellas especies cuya estrategia antipredadora 
primaria es la cripticidad, como se ha propuesto para calitricidos (Terborgh, 
1983). Los individuos transportando crías son menos crípticos y menos rapidos 
en caso de huida. Para contrarrestarlo se mueven menos y permanecen m8s 
fiempo en lugares donde resulten poco visibles, limitando el tiempo dedicado a 
la alimentación, captura de insectos y actividades sociales (Saguinus 
f u ~ l i s ,  Terborgh y Goldizen, 1985; Saguinus óedipus, Price, 1992a). En 
libertad un tamarin emplea diariamente entre un 10 y un 15 % del tiempo en 
alimentarse, mientras que s61o dedica un 5% a esta actividad cuando esta 
transpoflando crías (Saguinus fuscicollis, Goldizen, 1987a). Incluso en 
cautividad donde el acceso al alimento no supone una dificultad, ni existen 
riesgos predatorios, los individuos disminuyen su frecuencia de alimentación 
mientras transportan (Saguinus oedipus, Price, 1992a). 
Ya sea por el esfuerzo de desplazarse transportando un elevado peso y 
las implicaciones que esto pueda tener sobre el gasto calbrico, ya sea porque 
mientras transportan reducen la ingesta energética, en ambos casos el efecto 
es una reducción de la energía que el individuos puede dedicar al 
mantenimiento de su organismo. Los costos del transporte han sido asumidos 
y estimados indirectamente, e incluso se les ha relacionado con el factor 
determinante de la necesidad de ayuda de la madre en la crianza. Sin 
embargo, sin duda por la dificultad práctica que conlleva, nunca se ha 
realizado una medida directa de estos costos que pueda tener implicaciones 
para la supervivencia y reproducción de los individuos implicados. 
3.7. Bemfieioa de la crianza 
El padre y los cooperantes deben verse benefic~ados de alguna forma 
de la participación en el transporte, si este efectivamente les supone asumir 
costos. En el caso de los calitrícidos que forman grupos con un elevado grado 
de parentesco, el beneficio de la cooperación se justificaría porque consiguen 
aumentar su representación génica en la poblaci6n por la supervivencia de los 
parientes (Hamilton, 1964). Pero veíamos que esta interpretación 
sociobiológica resulta insatisfactoria porque no explica por qué los 
caoperantes no emigran y crian por su cuenta, ni por qué individuos que no 
son parientes sin embargo cooperan del mismo modo que estos (Sussman y 
Garber, 1987; Leontopithecus rosalia: Baker, Dietz y Kleiman, 1993; Dietz y 
Baker, 1993; Saguinus mistax: Garber, Moya y Malaga, 1984; Garber y cols., 
1993; Saguinus oedipus: Savage, 1990, 1996b). Por ello se propone que 
existen una serie de restricciones ewlógicas que dificultan la migración, como 
la saturacidn del hábitat y alto riesgo de mortandad asociado a la migración 
(Goldizen, 1987a) y que por el contrario la permanencia en el grupo y la 
cooperación les podria proporcionar a los cooperantes una serie de beneficios 
individuales (para una revisión ver Tardif, 1997) que pudieran reflejarse a más 
largo plazo en su supervivencia y en su éxito reproductor (Emlen, 1991). 
En el caso de los calitrícidos, los beneficios propuestos sobre los que 
más estudios se han realizado son la utilización del transporte por parte de los 
machos como una estrategia reproductora, la herencia del territorio y la 
adquisición de experiencia en el cuidado de las crías. A continuacibn se 
abordarán estos tres posibles beneficios y se planteará su estudio mediante 
variables relevantes de la supervivencia y de la posibilidad de reproduccibn, 
medibles a corto plazo. Estos potenciales beneficios no son necesariamente 
excluyentes y a veces una misma clase de cooperantes puede verse 
beneficiado por m& de uno de ellos, lo que entrafia unas dificultades 
inherentes en su estudio. 
1.7.1. El transporte de las crías como una estrategia de cortejo 
Se ha propuesto que el transporte de las crías podría ser utilizado como 
une estrategia de cortejo ante la hembra reproductora por parte de los padres 
y de los caoperantes macho potencialmente reproductores. El transporte de las 
crías por parte de los machos le proporcionaría a la hembra información 
relevante para su propio éxito repr~ductor. Los machos utilizarían su 
participación en el transporte como una exhibición de cortejo y la hembra 
seleccionaría como padres a aquellos individuos que la ayudaran en el 
transpwte. Los machos se verían, por su parte, beneficiados teniendo acceso 
a la reproducción (Ryiands, 1982 cit. en Tardif, 1994; Saguinus &pus, Price, 
1990, 1 992~. 1992d). 
Existe otra hipótesis que justifica la participaci6n de los machos en la 
crianza en la medida en que exista alta probabilidad de paternidad. En algunas 
aves con un sistema de apareamiento poliándrico, la participación de los 
machos en el widado de las crías ha sido explicada argumentando que la 
disposicibn del macho a cooperar estaría propiciada porque, al haber copulado 
con la hembra reproductora, existe la posibilidad de que sean sus crías 
(Davies y cols., 1992). En algunos primates (ej. Cempithecus aethiops) se da 
el caso de que los machos muestran más conductas afiliativas hacia aquellas 
wias que tienen mas posibilidades de ser suyas (Brown, cit. en Woodroffe y 
Vicent, 1994). Algunos autores (ej., Tardif, 1997), opinan sin embargo que éste 
no es el caso de los calitricidos ya que la gran duración de la gestación no 
daría lugar a que los machos pudieran establecer una conexión causal entre 
apareamiento y consecuente cuidado de las crías. Esto se ve apoyado por el 
hecho de que los machos potencialmente reproductores cuidan de crías de 
hembras can las que nunca se han apareado y de crías que 
experimentalmente han sido introducidas en el grupo y con las que no tienen 
ninguna relación (Cebuella pygmaea, Wamboldt, Gelhard e Insel. 1988; 
Saguinus oeúipus, Cleveland y Snowdon, 1984). 
La hipótesis de que los machos de los calitrícidos puedan utilizar el 
transparte de las crías como una estrategia de cortejo ante la madre parece 
más probable y se ve apoyada por otros indicios. Por ejemplo, la cooperación 
por parte de los machos de CallífhnX flaviceps les permite la formación de lazos 
afiliativos con las hembras con las que posteriormente se aparean (Ferrari, 
t992). En el caso del tití de cabeza blanca la hembra es mas receptiva cuando 
el macho transporta alguna cría que cuando no lo hace (Price, f 992c). En los 
grupos grandes en los que el padre podría eliminar los costos del transporte 
limitando su participación, aunque efectivamente la reduce, sigue manteniendo 
un papel muy activo en el transporte y wmpite w n  los cooperantes por 
participar en esta actividad (Price, 1991 ). 
Se ha visto que en cautividad en donde los cooperantes macho del tití 
de cabeza blanca son siempre hijos de la hembra reproductora, intentan 
copular can ella a pesar de que ésta sea su madre y es ella la responsable de 
la evitación del incesto (Heistermann, 1990). Por ello, si el transporte de las 
uias por parte de los machos es utilizado como una estrategia de cortejo, los 
oooperantes macho en cautividad también deberían utilizar esta estrategia. 
Así, tanto los padres cama los cooperantes macho potencialmente 
reproductores deberían presentar una mayor participación y competición por el 
transporte en la ovulación postparto de la madre. momento en el que puede 
verse favorecida por su propia reproduccion, a pesar de los costos. 
f.7.2 Herencia del territorio o de una posición reproductora 
Otro posible benefiiio propuesto en la literatura es que la participaci6n 
en la crianza por parte de los cooperantes podría ser un medio por el que 
Bstos aumentarian las posibilidades de heredar el territorio, es decir, la 
filopatria estaría condicionada a la participación en la cooperación (Rylands, 
1996; Leontopithecus malia, Baker, Dietz y Kleiman, 1993; Saguinus 
fuscidllis, Goldizen y Terborgh, 1989). 
Cuando el hábitat est6 saturado y es dificil encontrar una vacante y 
establecerse como individuo reproductor, la filopatria puede ser una mejor 
opción que la dispersión (Rylands, 1996; Tardif, 1997; Leontopithecus rasalia, 
Baker, Dietz y Kleiman, 1993; Saguinus fuscfmlllis: Goldizen, 1987a; Goldizen 
y Terborgh, 1989). Existen pocos estudios que presenten datos sobre la 
incidencia que tiene para los cooperantes la herencia de la posición 
reproductora tras la muerte o desaparición de los individuos reproductores de 
su mismo sexo (Callith* Aaviceps, Ferrari y Diego, 1992; Leontopithecus 
malia, Baker, Dietz y Kleiman, 1993; Sagufnus fuscicdllis, Goldizen y 
Terborgh, 1989; Saguinus mystax, Rarnírez, 1984; Saguinus oedípus, Savage y 
cols., 1996e). Sin embargo, algunos de ellos parecen apoyar que llegar a 
alcanzar una posición reproductora dentro del grupo es una opción con mas 
posibilidades que buscarla fuera del grupo natal (Leontopithecus rosalia, 
Baker, Dietz y Kleiman, 1993). Los animales que se dispersan están forzados 
a construirse con gran estüerzo un territorio entre los grupos ya estabtecidos y 
es habitual que no consigan tener éxito en su reproducción (Saguinus mystax, 
Ramiraz, 1984). 
La herencia del territorio tambibn parece ser una opci6n con distintas 
posibilidades para los cooperantes macho o hembra y que varía entre las 
especies. En un estudio llevado a cabo en libertad con Saguinos fuscicoIIis, la 
herencia del territorio parda ser una opcion con más interbs para las 
hembras que para los machos (Goldizen y cols., 1996). Sin embargo, se ha 
propuesto que en el caso del titi de cabeza blanca serían los machos con 
mayor antigüedad ('seniorftf) en el grupo, los individuos que optarían a 
heredar el territorio (Mc Grew y Mc Luckie, 1986). Los autores, que consideran 
antigüedad al rango establecido segUn el orden de nacimiento de los 
cooperantes cuando se excluye a aquellos que ya no esten en el grupo ya sea 
porque fueran expulsados o porque hayan muerto, encuentran que al simular 
un proceso de dispersibn en cautividad los machos de mayor antigüedad 
permanecían en el grupo mientras que las hembras de la misma clase 
emigraban. Este proceso de simulaci6n de la dispersión consistía en abrir 
deteminadas vías por las que los animales podían salir de su grupo y acceder 
a nuevas zonas. En otro estudio can esta misma especie, en el que también en 
cautividad se provocaban encuentros visuales entre 2 grupos, se encontraba 
que los machos mayores de 5 años y que habían participado en la crianza con 
éxito de al menas 2 camadas, permanecían en el territorio para heredarlo 
frente a las hembras de la misma edad (Moore, Cleveland y Mc Grew, f 991). 
Otros estudios, que iambibn parecen apoyar que los machos de titi de 
cabeza blanca serían los que heredasen el territorio frente a las hembras, son 
los de presentación de extranos. Mientras que los machos, ante la 
presentación da wnespecificos desconocidos del mismo sexo, reaccionaban 
agresivamente, en el caso de las hembras no se producían agresiones, lo que 
indicaría que las hembras inmigrantes tendrían más posibilidades de ser 
aceptadas en otros grupos que los machos inmigrantes (French y Snowdon. 
1981). 
Por el contrario, en uno de los pocos estudios llevados a cabo sobre 
esta misma especie en libertad, se encuentra que aunque los adultos emigran 
m&s que los juveniles, ambos sexos emigran por igual. No obstante cuando 
eran los machos los que emigraban se producía una mayor disrrupción en et 
gnipo de origen que cuando eran las hembras las que lo hacían (Savage y 
cols., 1996a). Los autores de este estudio no aclaran a qué se refieren con 
disrupción, aunque posiblemente sea a una mayor alteracion de las relaciones 
sociales entre los individuos del grupo del que emigraban los machos. 
Por otra parte en los catitricidos es habitual que se produzcan 
expulsiones de los cooperantes. En el titi de cabeza blanca se producen tanto 
en cautividad (Price y Mc Grew, 1991; Tarda, Carson y Gangaware, 1992; 
Tardif 1997) como en libertad (Savage y cols., 1996a). En libertad las 
expulsiones dan lugar a una periferaiizaci6n gradual de los individuos y 
posteriomente a una emigraci6n (Callithnx sp., Stevenson y Rylands, 1988; 
m @ h e w s  msaIiB, Baker, 1987). En muchas ocasiones el agresor es el 
individuo reproductor del mismo sexo del cooperante y es frecuente que las 
hembras reproductoras expulsen a cadperantes hembras en los 2-3 meses 
despues del nacimiento de las crias (Price y Mc Grew, 1991). En el tití de 
cabeza blanca san m8s frecuentes las expulsiones de hembras que de machos 
(Mc Grew y Mc Luckie, 1986). En un estudio en libertad con esta misma 
especie, se encuentra que cuando las hembras son mayores de dos atios, y 
por tanto potencialmente reproductoras (Kirkwood y Stathatos, 1992), y un 
nuevo macho inrnigra al grupo, parece ser bastante probable que estas 
escapetl de la inhibición de la supresión reprodudora, pudiendo quedar 
a pesar de la presencia de la hembra dominante (Savage y cols., en 
m., en Savage y cols., 1996a). Esta posibilidad podría apoyar que las 
expulgi- de cooperantes, especialmente de hembras, podrían estar 
re-s ~ o n  la amenaza que supone para los individuos reproductores la 
prsw#r#a de ,,otenciales competidores. 
La penri anencia en el grupo y la posibilidad de optar a la herencia del 
I t m  *M por tanto depender de las relaciones sociales que los 
-'wams 
ni;antengan. La cooperación en el transporte debería estar 
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relacionada con el tipo de relación que mantienen con los individuos 
reproductores, especialmente con los de su mismo sexo. 
En el caso de los calitrícidos para algunos autores la posesión de 
experiencia previa en el cuidado de las crías y el desarrollo de habilidades 
especiales en relaci6n al transporte de Bstas parece ser un prerrequisito 
necesario para posteriormente tener Bxito en la propia reproduccidn (Callithnjr 
jacchus, Pryce 1993; Leontopithecus rosalia: Haage, 1977; Baker y Woods, 
1992; Tarde Richter y Carson, 1984; Saguinus fuscicolli~~ Epple, 1978; 
Saguinus d p u s  Baker y Woods, 1992; Snowdon, Savage y Mc Conell, 
1985; Tardiif, Richter y Carson, 1984). Por ejemplo, cuando se produce la 
transferencia de una cría de un individuo a otro es de gran importancia la 
habilidad que muestren los individuos implicados para que se produzca sin 
que ta cría caiga (Callithnic jaochus, Engel, 1985). Se ha planteado que 
mediante la cooperacián en el transporte se obtendría el beneficio de 
adquisición de experiencia en el cuidado de las crías (Leontopithecus rosalia: 
Baker, 1991 ; Engel, 1985; Saguinus labiatus, Pryce, 1988; Saguinus oedípus: 
Price, 1991, 1992f; Tardif, Richter y Carson, 1984; Tardif, Carson y 
Gangaware, 1992). 
Aunque los cuidados parentales no adecuados son la principal causa de 
muerte de las crías de los calitrícidos en cautividad (Tardif, 19971, la 
importancia de la experiencia previa parece variar entre las distintas especies 
y existe una gran dispersión de los resultados entre los distintos estudios. Así, 
en Gallithrix W u s  las tasas de supervivencia de la descendencia de 
hembras primiparas que previamente habían actuado a m o  cooperantes es de 
un 100% frente a un O% de hembras primíparas que no tenían experiencia 
previa (Pryce, 1993), aunque otro estudio cwi esta misma especie encuentra 
valores de un 100% en hembras primíparas con experiencia frente a un 54,5% 
en primíparas sin experiencia (Tardif, Richter y Carson, 1984). En Saguinus 
fuscicoilis el éxito de las primiparas con experiencia es de un 80% frente a un 
23.5% de las inexpertas (Epple, 1978). En el caso de Saguinus oedipus los 
valores se encuentran entre un 545 % frente a un O % (Tardif, Richter y 
Carson, 1984) aunque otros estudios encuentran diferencias de s61o un 17%- 
18% frente a un 0% (Baker y Woods. 1992; Snowdon, Savage y Mc Conell, 
1985). Posiblemente esta diversidad de las tasas de supervivencia que se 
encuentra entre distintos estudios de una misma especie, responde al pequeño 
tamalio de las muestras estudiadas y a las distintas condiciones de las 
colonias en las que se llevaron a cabo 10s estudios. En cualquier caso, el 
balance siempre es positivo a favor de la posesión de experiencia previa para 
tener éxito en la reproducción. 
En algunos estudios se ha descrito a los individuos inexpertos -0 
torpes en el maneja de las crías, y éste parece ser el caso de los juveniles de 
CaIIithmC~us (Engel, 1985). Otros estudios encuentran que a los individuos 
jóvenes sin experiencia se les deniega frecuentemente el acceso a las crías 
(Seguínus oedípus Price, 199f; Tardif, Carson y Gangaware, 1992; Saguinus 
labiahrs, P~ryce, 1988). Este resultado podría reflejar un posible conflicto de 
intereses entre los individuos inexpertos y los reproductores, ya que mientras 
los inexpertos estarían interesados en transportar a las crías para adquirir 
expdencia, los reproductores deberían estar mas interesados en que las crías 
fueran transportadas por individuos expertos, si es que la posesión de 
experiencia es importante en el manejo de las crías. 
Algunos autores (Goldizen y Terborgh, 1989), consideran que aunque la 
experiencia previa pueda ser un factor importante en el éxito reproductor de 
las madres, sin embargo no creen que la adquisici6n de experiencia justifique 
la c-racib en la crianza ya que consideran que puede adquirirse muy 
rápidamente. 
Otros autores han propuesto que la observación de individuos 
transportando podría ser suficiente para adquirir las habilidades necesarias 
para el adecuado manejo de las crías y que no seria por tanto necesaria (a 
participación en el transporte (Tardif, Carson y Gangaware, 1992). En el caso 
concreto del tití de cabeza blanca se ha propuesto que no seria necesaria la 
participación en el transporte para adquirir experiencia ya que no se 
encontraron diferencias en el tiempo que individuos subadultos, con y sin 
experiencia, pasaban transportando a las crías. Tampoco había diferencias en 
la habilidad que tenían expertos e inexpertos wando se producían las 
transferencias (Tardii, Carson y Gangaware, 7992). Para que se produzca la 
transferencia de un infante se necesita que los individuos implicados muestren 
habilidad en una serie de conductas que facilitan este proceso, tales como 
extender los brazos y cogiendo a la cría, normalmente par la cabeza, atraerla 
hacia 61. o reclinarse mostrando el lomo a las crías para que se puedan subir 
wando Bstas tienen ya cierta independencia (Price, 1991; Tardif, Carson y 
Gangaware, 1992). Goldizen (1987) observaba que tampoco existía diferencia 
en la habilidad de juveniles con y sin experiencia previa en el caso de 
Saguinus fvsckoilis en libertad. 
1.8. Objetivos e hipótesis 
Este trabajo pretende contribuir al esclarecimiento de los factores que 
favarecen la existencia de los sistemas de crianza cooperativa y 
concretamente el del titi de cabeza blanca (Saguinus oedipus). En este estudio 
se adopta una aproximación funcional, asumiendo que el comportamiento que 
presentan los individuos es el que les permite maximizar su éxito reproductor 
en respuesta a las fuemas selectivas que actúan en el momento presente. 
Para conocer cómo se mantiene este sistema, se realizará un análisis de los 
costos y beneficios reproductores de la cooperación mediante variables físicas 
y sociales medibles a corto plazo, que sean relevantes para la supervivencia y 
posibilidad de reproduccidn de los individuos. 
Se ha asumido que el transporte de las crias es una actividad costosa 
eneeticamente, ya que además del elevado peso de las crias, los individuos 
mientras transportan reducen la ingesta alimenticia. Sin embargo, los costos 
del tmIspart6 en relacib a las Consecuencias físicas que puedan tener sobre 
los individuos y que puedan afectar a su supervivencia y reproducción no han 
sido medidos hasta el momento. Ya que se hipotetiza que el transporte es una 
actividad costosa energéticamente, este estudio se centrará en la relación 
existente entre el transporte y el peso de los individuos. También se explorara 
la retacidn entre los costos del transporte con la alimentación y con el 
movimiento. Si mientras transportan a las crías reducen la ingesta energética 
entonces cabría esperar que la alimentación se refleje en el peso de los 
individuos. 
Si el interés de la madre está en la maximización de su éxito 
reproductor, cabe esperar que la madre redujera su participación en el 
transporte en el periodo de la ovulación postparto en relación al período 
anterior (preovulatorio) ya que en ese momento puede quedar de nuevo 
prefiada y las crías todavía son totalmente dependientes. Se investigarán las 
variaciones en el peso de la madre entre los períodos preovulatorio, ovulatorio 
y postovutatorio esperando que reflejen su inversión en el transporte. 
Si el sistema de crianza cooperativa sirve para reducir los costos de la 
madre durante la danza, cabría esperar que las variaciones de la 
participaci61-1 de la madre en el transporte se reflejaran en la contribución del 
padre y de los cooperantes. El padre junto con los cooperantes deberían, por 
su parte, aumentar su participación en el transporte en el periodo ovulatorio. 
Asimismo, las variaciones en el tiempo de transporte del padre y los 
cooperantes durante estos tres periodos deben reflejarse en los pesos, por lo 
que se investigaran las variaciones durante estos tres periodos en relación al 
peso que tenían antes de que se produjera el nacimiento. 
Si el padre y los cooperantes macho potencialmente reproductores 
utilizan el transporte de las crías como una estrategia de cortejo ante la 
hembra reproductora, cabría esperar que en el periodo ovulatorio de la madre, 
el padre y los cooperantes macho potencialmente reproductores compitan mas 
par el transporte. Así, padres y cooperantes macho deberían solicitar más a las 
crías en el periodo ovulatorio que en los períodos pre y postovulatorio. 
TambiBn, mientras están transportando deberían presentar más resistencia a 
transferir a las crías durante la ovulación. Estas diferencias no se esperan en 
el caso de las cooperantes hembra. 
Si como se ha asumido, la participación en el transporte de las crías 
podria utilizarse por los cooperantes adultos como pasaporte para la 
permanencia en el grupo cabría predecir que los que mas participen serán 
aquellos que más tolerados sean por los individuos reproductores de su mismo 
sexo, ya que padre y madre parecen jugar un papel determinante en las 
expulsiones. Así, entre los machos adultos los que más participen serán 
tambibn los que m8s conductas afiliativas y menos agresivas deberían recibir 
de los padres. En el caso de las hembras adultas las que más participen 
deberían ser (as que más conductas afiliativas y menos agresivas recibieran 
de las madres. 
Finalmente, si la posesión de experiencia en el transporte es importante 
para la supervivencia de las crías, cabe esperar que la madre favorezca su 
propio éxito reproductor permitiendo el transporte a individuos con experiencia. 
En este caso sería predecible que se produjera un conflicto entre los intereses 
de ta madre y los de los cooperantes inexpertos. Así, la madre debería retener 
menos a las crías ante las solicitudes de expertos que de inexpertos. Si la 
experiencia en el transporte de las crías es necesaria para posteriormente 
tener 6xito en la propia reproducción, es predecible que los individuos 
inexpertos intenten adquirirla solicitando la transferencia de las crías para 
transportarlas. Así, los cooperantes inexpertos deberían solicitar más a las 
crías que los expertos. 
2 Material y método 
2.1. Sujetos e instalaciones 
En este estudio fueron observadas cinco familias de titi de cabeza 
blanca pertenecientes a la colonia del Centro Alemán de Prirnates (Deutsches 
Prima&nzentm; DPZ) de Gottingen. La composición de cada grupo 
excluyendo a los padres y a las madres aparece en la Tabla III. Se han 
considerado adultos aquellos individuos mayores de 2 atios, subadultos entre 
1 y 2 a h  y juveniles entre 6 meses y 1 año (Price, 1991). 
Tabla III 
Composici6n de los grupos estudiados en el DPZ 
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Los juveniles han sido excluidos de los análisis sobre transporte porque 
su participación en esta actividad se considera muy reducida (Callithnx 
jacchus. Ingram, 1978; Saguinus oedipus: Cleveland y Snowdon, 1984; Price, 
1992a; Tardiif, Carson y Gangaware, 1992). No obstante si se han tenido en 
wenta a los juveniles en los anelisis relacionados con el beneficio del 
transporte en fa adquisición de experiencia, ya que constituyen la clase de 
individuos inexpertos. 
Dwante este estudio las madres dieron a luz a 9 crías (4 gemelos y una 
cría única). De las cinco madres estudiadas, cuatro se quedaron prefiadas en 
le onilaciSn postparto, ya que aproximadamente 26 semanas después 
volvieron a nacer crías en esos grupos. 
Cada familia ocupaba habitaciones con una superficie de 
aproximadamente 12m2 x 3m de altura que eran mantenidas a una temperatura 
constante de 2 6 O  C y una humedad ambiental del 65%. 
Los animales eran alimentados dos veces al día. La dieta estándar que 
se les suministraba consistía par las mañanas (730 h) de una papilla de 
pldtano, yogurt, zumo de zanahorias, vitaminas, miel, etc., y a las 13:OO horas 
l recibían, además, una mezcla de frutas frescas variadas, frutos secos, pellets, 
verduras, pan, pipas de girasol y gusanos de la harina. 
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En la colonia del DPZ cuando se produce el nacimiento de gemelos en 
los grupos. se suministraba de forma rutinaria una dieta extra de alimento para 
dos nuevos individuos. Pero adernAs, durante las primeras semanas después 
del nacimiento se les proporcionan frecuentemente saltamontes, papilla extra y 
otros alimentos. 
Durante toda el período que duró el estudio se controló diariamente de 
forma rigurosa la cantidad de comida y el contenido calórico de la misma que 
cada grupo recibía. Para ello cada día los alimentos se cortaban en unidades 
aproximadamente del mismo tamano que eran pesadas. Se proporcionaba una 
cantidad fija de unidades por individuo. Además, se les suministraban los 
mismos alimentos todos los días, evitándose, de esta forma que se pudieran 
producir variaciones en los pesas de los individuos por cambios en la 
alimentación. 
Se controló estrictamente la dieta extra habitual cuando se producían 
nacimientos y sólo se les proporcionó las cantidades de alimento 
correspondiente a la presencia de dos nuevos individuos. y en su caso cuando 
nada una única cria se aument6 sólo para un nuevo individuo. Sin embargo, 
no se les suministraron saltamontes ni otros alimentos, con el objeto de 
mantener una dieta suficiente pero controlada, que permitiese detectar 
cambios en el peso de los animales en una situación en la que supuestamente 
los costos debían aumentar. 
Para conocer m& detalles de las instalaciones y de la dieta de la 
colonia de tití de cabeza blanca del DPZ puede consultarse Kaumanns y wls., 
1986. 
2 2 .  Variables 
A cwitinuacidn se incluye una lista de variables y sus medidas. Algunas 
medidas se han obtenido en distintos estudios utilizando sistemas de muestreo 
y registro diferentes. Un resumen de estas variables y los estudios en los que 
se utilizan aparece al final de este apartado en la Tabla V. 
Participación en el transporte 
Se han utilizado como medidas el tiempo que la cría es transportada por 
cada individuo y el tiempo que cada individuo transporta del tiempo total que 
un individuo es observado, dependiendo del sistema de muestreo de cada 
estudio. Estas medidas son expresadas en porcentaje. El tiempo que la cría es 
transportada se ha utilizado para comparar la participación en el transporte 
entre periodos y para ver la relación con los costos as; como con la 
alimentación. Esta medida es la que se ha representado en las Figuras 1, 6 y 
7. El tiempo que un individuo transporta se ha utilizado para buscar la relacion 
del transporte con las interacciones sociales de los cooperantes con los 
padres. 
Como medidas de costos se han utilizado el peso y la pérdida de peso 
semanal de los individuos en relación al peso que tenían el día en que se 
produjo el nacimiento. El peso de los individuos se utilizó para comparar la 
variación entre distintos períodos. Las p&rdidas de peso se ha utilizado para 
ver la relación de los costos con el transporte y de los costos con la 
alimentación. En las Figuras 2 y 8 se han representado las pérdidas de peso 
de los individuos al final de cada semana respecto al peso que tenían el día en 
que se produjo el nacimiento, expresadas en porcentajes 
Alimentación 
Se han utilizado dos medidas de alimentación, el tiempo que un 
individuo es observando comiendo en las sesiones de alimentación y la 
ingesta energética medida en kjul. El tiempo de alimentación se ha empleado 
para comparar el tiempo que dedica a esta actividad mientras transportan y 
cuando no lo hacen y se ha utilizado también en la representación de las 
Figuras 4 y 10. La ingesta energética se ha comparado en los individuos 
mientras transportan y mientras no lo hacen, asi como en la madre para 
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comparar efWe períodos. Ademas se ha empleado para ver la relación de la 
almentación y el peso. La ingesta energgtica se ha empleado en la 
representación de la Figura 5. 
Movimiento 
La medida empleada ha sido el tiempo que los individuos pasan en 
movimiento y se ha utilizado para comparar el efecto del transporte en la 
movilidad de los animales. Esta medida aparece en las Figuras 3 y 9. 
Competicidn por e[ transporte 
En las transferencias de las crías de un individuo B que transporta 
("cameP), a otro A que solicita transportarla ('takef?, los individuos implicados 
pueden manifestar distintas conductas de las cuales depende que finalmente 
tenga lugar o no la transferencia. 
A veces se pueden producir transferenc~as sin que la cría sea solicitada 
y es cuando la cría se transfiere de un individuo a otro iniciando ella la 
transferencia, pero estas ocasiones no se han tenido en cuenta en este 
estudio. 
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Se han adoptado las definiciones de Price (1991) relativas a las 
condudas relacionadas con la competición por el transporte. Para que una cría 
sea transferida de un individuo 6 que la transporta a otro A, se debe producir 
una solicitud por parte de A, para lo cual coge a la cría, normalmente por la 
cabeza, con sus manos y la atrae hacia él. Ante la solicitud del individuo A, B 
puede o bien resistirse a que la transferencia se produzca, en cuyo caso sujeta 
a la cría, o se aleja de A, o bien permanecer pasivo aceptando por tanto la 
transferencia. 
Como medidas de competición por el transporte se han utilizada la tasa 
de solicitud de transferencia de la cria del individuo A al individuo B que la 
transporta y la tasa de resistencia a transferir a la cría por parte del individuo B 
que la está transportando. 
Se han empleado tasas dado que las solicitudes y la resistencias son 
conductas cuya frecuencia de aparición es dependiente del tiempo de 
transporte y de esta foma se consiguen baremar los valores para comparar 
entre períodos o entre clases. Se han representado las tasas en las Figuras 11 
a la 15. 
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lnteracciones sociales 
En las conductas relativas a las interacciones sociales se han utilizado 
las descripciones de Moynihan (1970) y French y Snwdon (1981). En los 
espulgamientos el individuo actor de la conducta usa los dedos yio los dientes 
para limpiar el pelaje del receptor. En el caso de las interacciones 
socionegativas se pueden dar tres conductas distintas, que en este estudio 
han sido consideradas dentro de una Única categoría de agresión: 
Amenaza: con el cuerpo arqueado frunciendo el cetio o bien, 
erigibndose en posición bípeda y sacando la lengua rítmicamente. 
Normalmente acompañada de piloerección. 
Agresión: el agresor muerde o intenta morder al agredido y le tira del 
pelo. 
r Persecuci6n: de un individuo tras otro a gran velocidad, normalmente 
acompaAadas de amenazas y agresiones. 
Las medidas utilizadas han sido el tiempo que un individuo es 
espulgado y el tiempo que es agredido. Estas medidas se han utilizado para 
conocer la relación entre el tiempo de transporte y las interacciones sociales 
de los cooperantes con los individuos reproductores, y están representadas en 
las Figuras 16 y 17. 


23. Mueób.eo y mgistm de datos 
Las cinw familias fueron observadas durante las 9 semanas siguientes 
al nacimiento de las crías. Este periodo se ha dividido en 1) el período 
preovulatorio (semanas 13) de la hembra reproductora, 2) el período 
ovulaforio (semanas 4-5), durante los males las crías son totalmente 
dependiientes y 3) el p~r lodo  pbst~v~latorio (semanas 6-9), en el que se 
produce el comienzo de la independencia. 
Para obtener la información relativa a la participación en el transporte, 
se realizaron sesiones de observación de 30 minutos de duración 6-7 dias a la 
semana en situaciones de no alimentación. Cada grupo fue observado un total 
de 28 a 32 horas. Se realizó un registro continuo de todas las ocurrencias 
(Altmann, 1974; Martin y Bateson, 1986) del transporte de las crías 
anotandose todas las conductas relacionadas con el transporte durante los 
tres períodos. Además se registraba la identidad de los individuos que 
transportaban y de los implicados en conductas relacionadas con el transporte 
de las crías. Cuando las madres estaban amamantando a sus crías se registró 
a m o  transporte pero se anotaba que se estaba produciendo lactancia ya que 
cuando las crías están mamando se encuentran en posición ventral, mientras 
que son transportadas en posición dorsal (Price, 1992a). 
Ademk, se realizaron otras sesiones de observación 3 4  dias a la 
semana, en dos situaciones distintas, no alimentación y alimentación. En las 
sesiones de no alimentación se obtuvo información sobre el transporte de las 
crías, así como del movimiento y las interacciones sociales de los individuos. 
Las sesiones de alimentación se realizaron para conocer la alimentaci6n de 
los individuos. En este caso se empleó una estrategia de muestreo foca1 de 1 
minuto de duración para todos los individuos de cada grupo, excepto de los 
juveniles. Cada individuo fue observado entre 2 y 8 minutos en cada sesión 
dependiendo del grupo y un total de entre 124 y 256 minutos en cada una de 
las situaciones. Se realizó un registra instantáneo (Altamnn, 1974; Martin y 
Bateson, 1986) cada 15 segundos del movimiento y las interacciones sociales 
sociopositivas (espulgamiento) y socionegativas (amenazas agresiones y 
persecuciones). Tarnbihn se realiz6 un registro instantáneo de la alimentación 
durante las sesiones de alimentación anotándose el alimento ingerido. 
El registro instantáneo puede proporcionar una buena aproximación de 
la proporción de tiempo empleado en la realización de una pauta de conducta 
(Martin y Bateson, 1 9 s )  Se utilizó un intervalo de 15 segundos para el 
registro instantáneo de estas conductas ya que ha sido considerado adecuado 
para el titi de cabeza blanca al proporcionar una buena estimación del tiempo 
dedicado a ellas (Price, 1990, 1992d). 
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Registro de los pasos 
Cada individuo fue pesado desde 4 semanas antes de! nacimiento hasta 
el final del periodo de observación (semanas 4 a +9), incluyendo el día del 
nacimiento (día O). Las semanas (4, 0 )  constituye el periodo de antes del 
nacimiento. 
Para ello, los tamarines fueron entrenados previamente a situarse por si 
mismos sobre una balanza de alta precisión (Sartorius Universal typ 46100). 
De esta forma se conseguía evitar posibles pérdidas de peso relacionadas m 
el estrés en caso de que hubieran tenido que ser capturados. Este tipo de 
registro es la primera vez que ha sido realizado en el estudio de los 
calitrícidos. 
Los tities de cabeza blanca son animales muy susceptibles al estrés y a 
desarrollar colitis con mucha facilidad posiblemente relacionado con 
situaciones estresantes continuadas (Clapp y Tardif, 1986; Drossman, t985). 
lo que a f e a  inmediatamente al peso de los individuos. Por esta razón, es de 
gran importancia conseguir pesar a los animales evitando el efecto que 
hubiera supuesto atraparlos con las implicaciones que ello tiene de estrés y 
por tanto de posibles pérdidas deDidas a este factor. Gracias a un período 
previo de entrenamiento de aproximadamente 1 mes y medio o 2 meses por 
grupo, se consiguió que fueran los animales por si mismos los que accedieran 
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2.4. Análisis da datos 
En todas las comparaciones se han empleado pruebas no parámetricas. 
Todas las pruebas utilizadas han sido de dos colas y se ha considerado un 
nivel del significación de a=0,05. 
Para explorar si existían diferencias entre períodos se utilizo el ANOVA 
por rangos de Friedman (j=3 o j=4). Cuando se encontraban diferencias se usó 
el test de Tukey para comparaciones múltiples (Pardo y San Martin, 1994; Zar, 
1984) para determinar entre qué periodos se producían esas diferencias. La 
hipbtesis nula era rechazada cuando q ~ ~ q ~ . ~ j , -  ,donde q,.,, , ,  = 3.314 si j=3, y 
= 3.633 si j=4. Este análisis se ha utilizado para comparar las variables 
de transporte, costos, alimentación y competición por el transporte entre 
periodos. 
Además se ha empleado el coeficiente de correlación por rangos de 
Spearman (r.) cuando se analizaba la relaci6n entre dos variables (Siegel, 
1972). Esta prueba ha sido utilizada para analizar la relación entre peso y 
tiempo de transporte, pesos y alimentación, y tiempo de transporte e 
interacciones sociales. 
Tambien se han utilizado la pnieba de rangos de Wilcoxon para 
muestras relacionadas y la U de Mann-Whitney para muestras independientes 
2. Material y método 
(Siegel. 1472). La prueba de Wlcoxon se empleó para comparar las variables 
alimentación. movimiento y agresiones recibidas mientras los individuos 
transportaban y mientras no lo hacian. También se ha empleado para 
comparar variables de competición por el transporte dependiendo de la 
identidad del otro individuo implicado en la conducta por el transporte. La U de 
Mann-Whiiney se ha utilizado para comparar variables de carnpetician por el 
transporte entre distintas clases y agresiones recibidas tambidn por distintas 
clases de individuos. 
En las Figuras se ha optado por la representacibn de medías, en vez de 
medianas, dado que es más habitual la interpretación visual de esta medida. 
3. Resultados 
3. Resultados 
3.1. Costos de la crianza 
La Figura 1 muestra el tiempo que las madres dedican al transporte y al 
amamantamiento de las crías. Las madres no distribuyen su contribución al 
transporte de igual forma entre los tres períodos (ANOVA Friedman, n=5, d+2, 
pc0,006) transportando menos en el periodo pastovulatorio que en el 
preowlaiorio (q-34, p<0,05). Sin embargo, contrariamente a lo esperado, 
no se encuentran diferencias significativas entre el período preovulatorio y el 
ovulatorio. 
Figura 1 
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Tal y como se predijo los cambios en el tiempo de transporte de las 
madres se reflejaron en fluctuaciones en los pesos. Los pesos de las madres 
diferían entre distintos periodos (ANOVA Friedman, n=5, dM, ~ ~ 0 , 0 2 2 ) .  Las 
madres pesaban más en el período postovulatorio que en el preovulatorio 
(q4 ,63 ,  pe0,05). Los cambios en el peso de las madres aparecen en la 
Figwa 2. 
Figura 2 
Cambios en el peso de las madres 
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Las madres se mueven menos mientras transportan (Wilcoxon, T=l,00, 
n=5, p=0,07) de forma muy cercana a la significacibn (ver Figura 3). 
Figura 3 
También las madres pasan, de forma significativa, menos tiempo 
comiendo mientras transportan que cuando no lo hacen (Wilcoxon, T=O,OO, 
n=5, p=0,043; Figura 4) y también es menor la ingesta energética mientras 
están transportando que cuando no lo hacen (Wilcoxon, T=O,OO, n=5, p= 
0,043). 
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Figura 4 
Las madres presentan diferencias en la ingesta energética entre 
períodos (ANOVA Friedman, n=5, &2, pc0,02), aunque el análisis pos hoc no 
muestra entre que periodos se producen las diferencias. Sin embargo, en la 
Figura 5 se observa que los valores medios mayores de ingesta energética se 
dan en el periodo ovulatorio. 
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Figura 5 
En las hipótesis se planteaba que la participación en ef transporte del 
padre y de los cooperantes era una respuesta a la necesidad de ayuda de la 
madre. La Figura 6 muestra los cambios en la participación en el transporte de 
los padres conjuntamente con los cooperantes frente a los de las madres. 
Aunque no se producen diferencias significativas entre los periodos en el 
tiempo de transporte de padres+coaperantes, las diferencias están muy 
próximas a la significación (ANOVA Friedman, n=5, #=2, p<0,074). 
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Figura 6 
% del tiempo de observación que las m'as son transportadas 
por las madres y por los padres+cooperantes 
Se hipotetizaba que la participaci6n en el transporte debería ser una 
actividad que se reflejara en el peso de los individuos implicados. El tiempo de 
transporte de los padres junto con los cboperantes correlaciona positivamente 
con las pérdidas de peso (Spearrnan, r.=0,58, n=26, p=0,0015). En algunos 
individuos se llegaron a producir perdidas de peso de hasta un 11,28% 
respecto al peso del día del nacimiento. 
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analizado por separado la participación de padres, cooperantes macho y 
cooperantes hembra en el transporte (Figura 7). 
Figura 7 
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En el caso de la participación de los padres en el transporte de las crías 
se encontraron diferencias significativas entre los tres períodos (ANOVA 
Friedman, n=5, df=2, pc0,04). De forma significativa, las crías son 
transportadas por lo$ padres más tiempo en el periodo ovulatorio que en el 
preovulatorio (qr =3,63, p<0,04). No se encontraron diferencias significativas 
entre periodos en el caso de los cooperantes macho y tampoco en el de las 
hembras. 
3. Resultados 
Los cambios acontecidos en los pesos de las tres clases aparecen en la 
Figura 8. Tal y como se esperaba se encontraron diferencias significativas en 
el pesa de los padres entre periodos (ANOVA Friedman, n=5, df=3, pe0,021). 
Las padres pesan mas de forma significativa antes del nacimiento que en el 
período ovulatorio de las madres ( q ~  4,21 p<0,05). 
Figura 8 
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Se había planteado que los individuos mientras participaban en el 
transporte se movían menos. Los resultados encontrados muestran que el 
padre y los cooperantes se mueven menos mientras transportan que cuando 
no lo hacen (Wilcoxon, T=l ,OO. n=26, p=0,00009) (Figura 9) 
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También se predecía que los individuos mientras transportan deberían 
reducir el tiempo de dedicado a la alimentación. En este estudio se ha 
encontrado que el padre y los cooperantes. mientras transportan, invierten 
menos tiempo en alimentarse que cuando no transportan (Wilcoxon, T=O,OO, 
n=26, p=0,000008). (Ver Figura 10). 
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Figura 10 
% de tiempo que los padres+cooperantes pasan comiendo cuando 
transportan y cuando no lo hacen en sesiones de alimentación 
Pero no solo es menor el tiempo que dedican a alimentarse mientras 
transportan, sino que la ingesta energética también es significativamente 
menor mientras están transportando que cuando no lo hacen (Wilcoxon, 
T=O,OO, n=26, p=0,000008). Se planteaba que si los individuos deberían 
perder peso si mientras transportaban reducían la energética y se ha 
encontrado ingesta energética total de los padres y de los cooperantes 
correlacima negativamente con las pérdidas de peso (Speaman, r,=-0,39, 
n=26, p=0,04). 
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3.2. Beneficios de la crianza 
3.2.1. El transporte de las crías como una estrategia de cortejo 
Si el transporte de las crías es utilizado por el padre y por los 
cooperante3 macho potencialmente reproductores como una estrategia de 
cortejo ante la hembra reproductora se predecía que estas clases compitieran 
m8s por el transporte el periodo ovulatorio de las madres. Sin embargo, no se 
encontraron diferencias significativas entre períodos al comparar las tasas de 
resistencia a transferir a las crías ni en el caso de los padres, ni en los 
caoperantes macho. Tampoco producían diferencias significativas entre 
períodos en las tasas de solicitud ni en el caso de los padres ni en el de los 
cooperantes macho. Las tasas de solicitud de las crías de los padres y de los 
cooperantes macho en las tres periodos después del nacimiento se han 
representado en las Figuras 11 y 12 respectivamente. 
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La ausencia de diferencias significativas en el número de solicitudes de 
les crías tanto por parte de los padres como por parte de los coaperantes 
macho entre los distintos períodos, Ilevd a plantear si existírían diferencias en 
la tasa de solicitud de las crías dependiendo de si Bstas eran transportadas 
por la madre o por cualquier otro individuo. Efectivamente se encontró que las 
crías son mas solicitadas por los padres cuando las transportan los 
cooperantes que cuando lo hacen las madres, con valores muy próximos a la 
signifieacibn (Wilcoxon, T=O, n=4, p=0,067; Figura 13). 
Figura 13 
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Por otro lado, las crías son más solicitadas por los cooperantes macho 
cuando son transportadas por la madre que cuando las transportan cualquier 
otra clase. también de forma muy cercana a la significación (Wilcoxm, T=O, 
n=4, p=0,067; Figura 14). 
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Se analizaron las soficitudes de las crías, cuando estas eran 
transportadas por las madres, entre períodos. No se encontraron diferencias 
significativas entre periodos en las tasas de solicitud de las crías de los padres 
a las madres. Sin embargo, si se encontraron diferencias significativas entre 
períodos en las tasas de solicitud de las crías de los cooperantes macho a las 
madres (ANOVA Friedman, n=4, df=2, p<0,04), aunque el test de Tukey no 
reveló la existencia de diferencias entre períodos concretos, los valores 
medios mayores se encuentran durante la ovulación. En la Figura 15 se han 
representado en la misma gráfica la tasa de solicitud de los padres y la de los 
oooperantes macho, de las crías a las madres, en los distintos periodos. 
Figura 15 
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3.2.2. La herencia del territorio 
Si transportar es una forma de mejorar las relaciones sociales de los 
cocperantes con los reproductores de su mismo sexo, entonces debería 
encontrarse una asociacian entre el tiempo de transporte y el tiempo que los 
coopemtes adultos macho y hembra san espulgados y agredidos por el padre 
y la madre respectivamente. No se encontró una correlación significativa al 
analizar la relación entre tiempo que pasan transportando los cooperantes 
macho adultos y e1 tiempo que son espulgados por los padres. Tampoco 
correladona de forma significativa el t i p o  que pasan transportando las 
cooperanies hembra adultas y el tiempo que son espulgadas por las madres. 
Tampoco se ha encontrado una correlacibn significativa en el tiempo 
que los cooperantes macho adultos transportan a las crías y el tiempo que son 
agredidos por los padres. Sin embargo se encontró una correlaci6n positiva 
muy cercana a la significación (Spearrnan, r,=+0,87, n=5. p=0,053) entre el 
tiempo que las cooperantes hembra adultas transportan y el tiempo que son 
agredidas por las madres. Este resultado es contrario a lo esperado por lo que 
se decidir5 analizar el tiempo que las hembras adultas eran agredidas por las 
madres mientras transportaban y mientras no lo hacian. Ya que en otros 
primates se ha descrito que el transporte de las crías es utilizada para reducir 
las agresiones recibidas, se planteó la posibilidad de que este también fuera el 
caso de las amperantes hembra de titi de cabeza blanca. Se encontró que 
cuando las cooperantes hembra adultas estaban transportando eran menos 
agredidas por las madres que cuando no lo hacian, con unos valores también 
muy pr6ximos a la significación (Wilcoxon, T=O,OO, n=5, ~ ~ 0 , 0 6 7 ;  Figura 16). 
Esto no ocurría en el caso de los cboperantes macho adultos, que 
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prácticamente no eran agredidos por los padres en ningún caso, ni sin crías ni 
transportando. 
Figura 16 
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Las hembras más agredidas por la madre deberían ser aquéllas que 
mayor amenaza supusieran desde un punto de vista reproductor, es decir, las 
de mayor antigüedad en el grupo que por su edad fueran potencialmente 
reproductoras (grupos A,B y D). La hembra subadulta del grupo D se ha 
incluido por ser la más antigua en el grupo y porque por su edad en esos 
momentos era próxima a los dos años en que alcanzan la madurez sexual. Las 
hembras subadultas del grupo B a pesar de ser las de mayor antigüedad, sin 
89 
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embargo, fueron excluidas por ser demasiado jóvenes ( f  3 meses). Este grupo 
de hembras eran agredidas más tiempo por las madres que el resto de las 
hembras aunque las diferencias no eran significativas (Mann-Whitney, U-33, 
m=3, nl=8, ~ ~ 0 , 0 8 2 ;  Figura 17). 
Figura t7 
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De estas tres hembras que constituian la clase de mayor antigüedad en 
su grupo y que a su vez eran, por su edad, potencialmente reproductoras, una 
fue expulsada de su grupa a los 3 meses y medio y otra a los 5 meses después 
del nacimiento de las crías. En ambos casos fueron expulsadas por las 
agresiones recibidas de las madres. Las hembras expulsadas fueron las que 
m8s habían transportado dentro de este grupo de hembras. 
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3.23. La adquisición de experiencia 
Finalmente se predecía que si la posesián de experiencia era 
importante en el manejo de las crías se debería producir un conflicto de 
intereses entre las madres y los woperantes inexpertos. Sin embargo no se 
encontraron diferencias significativas en la tasa de retención para transferir a 
las crias que las madres presentaban ante los cooperantes expertos e 
inexpertos. 
Tampoco se han encontrado diferencias significativas en la tasa de 
solicitud de las crías por parte de los cooperantes expertos e inexpertos. 
4. Discusión 
Los mlitrícidos son pequenos primates muy activos con una alta tasa 
rnetabólica (BMR) (Kleiber, 1961) que están sometidos a una elevada 
demanda energética (Aiello, 1992). Por ello, las variaciones ambientales. 
físicas o sociales, pueden afectar fácilmente el peso de los individuos. Así, por 
ejemplo, durante las épocas de sequía en las que los alimentos son menos 
abundantes, se producen perdidas medias en el peso de un 5% en los machos 
de Saguinus wco/lis, y en algunos individuos de hasta un 10% (Goldizen y 
colo., 1988). Los nacimientos en los calitricidos se producen en el momento en 
que la abundancia de alimentos es máxima (S~QU~RUS oedipus, Savage y cols., 
1996b), hecho que se ha relacionado w n  la necesidad de un peso adecuado 
de los tamarines para afrontar con éxito los costos del transporte y por tanto la 
repraducci6n (Saguinus fuscicollis, Goldizen y cols., 1988). En un estudio en 
libertad con Leontopithecus rosalia, Dietr, Baker y Miglioretti (1 994). 
encontraban que, a pesar de que la crianza se producía en la epoca de 
máxima abundancia de los alimentos, los individuos que participaban en el 
transporte de las crias y que habían visto menguado su peco en la Bpoca de 
sequía unos meses inmediatamente antes del nacimiento, no conseguían 
recuperar su peso. Esta información indica que el transporte de las crías es 
una aaividad costosa, que impide en el medio natural, que los tamarines 
ganen peso a pesar de la abundancia de alimentos. 
Los costos del transporte de las crías de los calitrícidos se han asumido 
en la literatura como muy importantes y han sido relacionados con el elevado 
peso de las crías (Goldizen, 1987a; Kirkwood y Underwood, 1984; Kleiman, 
1977; Leutenegger, 1980). pero también con la reducción del forraje0 y de la 
alirnentat5ón que se produce mientras transportan (Callithrix jacchus, Digby y 
Barreto, 1996; Saguinus fusckmI/is: Goldizen, 7987a; Terborgh y Goldizen, 
1985; Saguinus oedipus: Price, 1991, 1992b; Tardif. 1994; Tardif, Carson y 
Gangaware, 1992). Sin embargo, aunque se han realizado estimaciones 
indirectas del gasto energétíco que puede suponer el transporte (Tardif, 1994, 
1997) nunca hasta ahora se habían medido los costos en base a las 
consecuencias físicas que tiene sobre los individuos. 
Los resultados encontrados en este estudio son los pr~meros en 
demostrar que el transporte es una actividad costosa en términos energéticos 
y que tienen unas consecuencias físicas sobre los individuos en forma de 
pérdidas de peso. Esta es una medida cuantificable a corto plazo y vinculada 
con la posibilidad de supervivencia de los individuos, por lo que es una 
variable apropiada para la medición de costos de los organismos (Krebs y 
Davies, 1987). 
Así, en el caso de los padres se han encontrado pérdidas de hasta el 
9,1 Ok, del peso que tenían el día en que se produjo el nacimiento y de hasta un 
11,3% en el -so de los cooperantes subadultos macho. Las pérdidas de peso 
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de los padres y de los caperantes correlacionan positivamente con el tiempo 
que pasan transportando a las crías y se producen a pesar de que mientras 
transportan reducen el movimiento. La reduccidn del tiempo movi6ndose que 
se produce en los tamarines mientras están transportando ha sido interpretada 
como una fonna de reducir el gasto energhtico extra que supone el transporte 
(Calliar& jacchus, Digby y Barreto, 1996; Saguinus oedipus: Price, 1992a; 
Tardif y Harrison, 1990). 
Los resultados tambibn confirman que los tamarines reducen la ingesta 
alimenticia mientras transportan. Los tamarines cuando están transportando no 
&lo reducen el tiempo que dedican a alimentarse sino también la ingesta 
energética. Pero además se encuentra una correlación negativa entre la 
ingesta energbtica total de los individuos y la perdida de peso que se produce 
en ellos. Esto indica que la reducción en la alimentación como consecuencia 
de la participación en el transporte está relacionada con las pérdidas de peso 
que se producen en los individuos. Es probable que las pérdidas de peso 
encontradas en este estudio se deban más a la reducción en Ea ingesta 
energbtica que al hecho de tenerse que desplazar con las crías, ya que al ser 
un estudio en cautividad no se ven obligados a tener que realizar grandes 
desplazamientos para conseguir alimentos. 
Tardif (1994) planteaba que los costos del transporte estarían mas 
relacionados con la reducción de la ingesta energética que con el gasto 
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producido al transportar el elevado peso de los infantes. Encontraba que la 
inversión de madres de distintas especies de calitrícidos en el transporte de 
las crías. no parecía depender del peso relativo que supusieran las crías. Es 
decir, las madres de especies cuyo peso relativo de las crías era mayor, sin 
embargo no invertían menos tiempo en el transporte que aquéllas con crías 
con pesos relativos más bajos. Los resultados encontrados en el presente 
eskidio muestran que efectivamente la reducción en la ingesta energética es 
un factor determinante de los costos del transporte. No obstante estos 
resultados no descartan la importancia que puede tener el hecho de 
transportar un elevado peso. Además, las demandas energéticas del 
transporte de las crías son especialmente elevadas en especies no 
sedentarias (Papio cynocephalus, Altmann y Samuels, 1992) como en el caso 
de los calitricidos. Los principales recursos de los tamarines, frutas e insectos, 
se encuentran dispersos en amplias áreas (Tardif, Harrison y Simek, 1993) y 
diariamente estos primates recorren distancias de entre 1 y 2 km (Garber, 
1988; Neyman, 1978; Pook y Pook, 1982). Por lo tanto, en libertad, la suma de 
ambos efectos, el elevado peso de las crias y la reducción de le ingesta 
ener&tica, deben tener consecuencias mucho más dramAticas sobre las 
pérdidas de peso. 
Se ha asumido en la literatura que el sistema de crianza cooperativa de 
los calitricidos es una respuesta a los altos costos energéticos a los que las 
madres de estas familias tienen que hacer frente en su reproducción 
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(GoMzen, 1987a, 1 S 7  b; Hershkovitz, 1977; Kleiman, 1977; Leutenegger, 
1980; Sussman y Garber, 1987; Tardif, 1994; Saguinus fuscicoIlis, Terborgh y 
Goldizen, 1985; Saguinus rnystax, Garber, Moya y Malaga, 1984; Saguinus 
&pus Price. 1992b; Savage y cols., 1-a; Tardif, Carson y Gangaware, 
1992). Los resultados de este estudio indican que las madres reducen castos 
cuando las crías son todavía totalmente dependientes, de forma simultánea a 
la asuncidn de costos por parte del padre y de los cooperantes. 
Así, las madres reducen progresivamente el tiempo que dedican tanto a 
la lactancia como al transporte, produciéndose esta reducción en los periodos 
en los que las crfas todavía son totalmente dependientes, tanto nutricional 
como locomotoramente, es decir, durante el primer mes ( K i ~ o o d  y Stathatos, 
1992). La lactancia es la mayor fuente de estres energético relacionada can la 
danza en las hembras de los mamíferos (Gittleman y Thompson, 1988) y el 
gasto debido a esta actividad aumenta a medida que lo hace el tamaño de las 
crías hasta que alcanzan la independencia nutricional (Martin, 7984; Oftedal, 
1984). Hasta que no se produce el comienzo de la independencia nutricional 
de las crías, la leche es el único recurso alimenticio de éstas y las madres no 
pueden reducir costos limitando esta actividad. Por tanto, en las hembras del 
tití de cabeza blanca, las madres no pueden reducir los costos consecuencia 
de la lactancia antes del primer mes de edad de las crías, en el que la leche 
materna es su única fuente alimenticia (Kirkwood y Stathatos, 1992). Sin 
embargo, encontrábamos que de forma progresiva durante el primer mes, la 
madre reduce el tiempo que dedica a dar de mamar a sus crías. Esta reducción 
en el tiempo de lactancia debe ser el resultado del aumento de la eficiencia de 
las crías al mamar, a medida que crecen. Es decir, de forma progresiva las 
crías deben ir aumentando la cantidad de leche que succionan mientras 
maman. 
La madre tambibn tiene que afrontar el transporte de las crias y los 
costos derivados, pero en esta actividad si puede ser sustituida por otros 
individuos. Encontrábamos que, también de forma progresiva, la madre reduce 
el tiempo de transporte durante el período de dependencia de las crías, y 
especialmente durante el periodo en que puede quedar de nuevo prefiada. 
Mientras la madre reduce su participación en el transporte, el padre y los 
cooperantes la aumentan, presentando éstos una participación máxima en el 
periodo ovulatorio de la madre. Se puede observar como la curva de los 
padres junto con los operantes se comporta, durante el primer mes en el que 
las cría son todavía totalmente dependientes, como si fuera la imagen en un 
espejo de la curva de las madres. La madre se beneficia de esta ayuda 
reduciendo costos principalmente en el período ovulatorio. Tras una pérdida 
inicial en su peso durante las dos primeras semanas de aproximadamente el 
3% (22 gr.), en un momento en que su participación en el transporte es 
mdima, se produce un aumento del 8% (57 gr.) que tiene lugar en la semana 
sexta, en un período en el que las madres reducen el tiempo de transporte a 
pesar de que las crías necesitan ser transportadas todavía prácticamente todo 
el tiempo. De esta forma, las madres comienzan a ganar peso antes de que las 
se independicen, mientras que en otros primates las hembras lactantes 
pierden peso y no lo recuperan hasta que las crías comienzan a 
independizarse. momento en el cual reaparece el ciclo ovulatorio (Papio 
anubis, Bercovitch, 1987). Así, las hembras reproductoras de los calitrícidos 
recuperarían un estado nutricional que les permitiría invertir en una nueva 
gestación cuando todavía la inversi6n en la crianza debe ser muy importante. 
El incremento de peso que se produce en la madre en el período 
ovulatorio deba estar, al menos en parte, determinado por el aumento que, 
como muestra este estudio, se produce en la ingesta energética durante la 
ovulación postparto. Durante la lactancia las madres de los calitrícidos llegan a 
duplicar su alimentacidn (Goldizen, 1987; Hershkovitz, 1977: Saguinus 
d p u s :  Kirkwood y Undeiwood, 1984; Kirkwood y Stathatos, 1992; Price, 
1992d) y concretamente en el período comprendido entre las semanas 3 y 6 
(Kirkwwd y Underwoad, 1984). 
Cuando comienza la independencia después de la quinta semana, el 
transporte por parte de las madres se limita a cortos períodos en los que da de 
mamar a las crías. El peso en este período postovulatorio es mayor que en el 
preovulatorio y parece haber una tendencia hacia la estabilizacián. Es posible 
que el retraso que se produce en el crecimiento de los embriones en las 
primeras fases de su desarrollo (Martin, 1992) 0 quizás un lento desarrollo en 
las etapas iniciales (Hartwig, 1996), le permita a la madre posponer las 
demandas del crecimiento del feto y continuar con la lactancia (Tardif, 1994; 
Ziegler y cols., 1990). Esta podria ser una razón por la que el peso de las 
madres presenta una tendencia hacia la estabilización en las fases posteriores 
inmediatamente después del nacimiento. 
Un estado nutricional adecuado también parece ser importante para el 
~ r r o l l o  de los embriones, ya que ante la escasez de alimentos, se ha visto 
que se producen gran cantidad de abortos (Savage y wls., 1996b). Así, en 
cautividad en donde los costos del transporte son menores y la madre debe 
recuperar m8s fácilmente un estado nutricional adecuado, es viable más 
freaienternente el desarrollo del embrión. Esta debe ser más difícil en libertad 
donde los astos de la crianza son mayores y la abundancia de los alimentos 
esta sujeta a la climatología. 
Por otro lado, se planteba que si la ayuda que recibe la madre era una 
respuesta a los altos costos a los que tiene que enfrentarse, entonces 
deberiamos encontrar que fuera máxima en el período ovulatorio en el que ella 
debería afrontar máximos castos. Al analizar la participación en el transporte 
entre los distintos periodos de las distintas clases se encontró que los padres 
participaban más en el transporte durante el periodo ovulatorio, momento en el 
que la madre puede quedar de nuevo preñada. En el caso de los cooperantes 
macho potencialmente reproductores no se encontró diferencias significativas, 
sin embargo el W m o  de participación de esta clase se producía en la quinta 
semana, es decir, también dentro del período ovulatorio de la madre. 
Finalmente, las cooperantes hembra presentaron siempre los valores de 
participaci6n mas bajos que alcanzaron un valor m8vtimo cuando ya había 
comenzado la independencia de las crías. Como consecuencia de la 
partkipaci6n en el transporte, se produjeron perdidas medias en el peso en 
relación al que tenían el día del nacimiento de un 5% para los padres (31 gr.) y 
de un 3% (18 gr.) para los cooperantes macho, que en ambos casos 
alcanzaron valores máximos en ambas clases en el momento en que la 
hembra puede quedar de nuevo prefiada. Los cooperantes macho presentaron 
pesos m& bajos, durante todo el periodo de estudio, de los que tenían el día 
en que se produjo el nacimiento y al final de las nueve semanas los 
cooperantes macho pesaban lo mismo que pesaban el día en que las crías 
nacieron. Sin embargo, las cooperantes hembra aumentaron de peso 
progresivamente durante todo el estudio. El aumento de peso que se produce 
en las cooperantes hembra se justifica parque las subadultas todavía 
presentan cierto crecimiento (Kirkwood, 1983). Entre los cooperantes macho 
tambien hay subadultos que todavía deberían crecer y que sin embargo no lo 
hicieron. Estos resultados apoyan la importancia de la participación de los 
machos en el transporte, y especialmente la de los padres, principalmente en 
el periodo ovulatorio de la madre. 
En otros estudios se encuentra que la presencia de machos en los 
grupas de los calitrícidos es importante en la supervivencia de las crías 
(Sussman y Garber, 1987; Callifhfix jacchus, Koenig, 1995). La ayuda de los 
machos tambibn ha sido relacionada con la reducción de los intervalos entre 
nacimientos consecutivos (Cebuella pymaea, Soini, 1982). Los resultados 
encontrados en este estudio parecen apoyar la importancia de la participación 
de los machos, especialmente durante la ovulación de las madres, lo que 
indirectamente podria sugerir un efecto similar a la reduccidn de los intervalos 
entre nacimiento consecutivos, en definitiva un aumento del éxito reproductor. 
El cuidado de las crias por parte de los machos sólo cabe esperarlo 
cuando los beneficios superen a los costos (Woodrofíe y V~cent, 1994). A corto 
plazo, se ha propuesto que el padre y por los machos potencialmente 
reproductores podrían utilizar el transporte de las crias como una estrategia de 
cortejo ante la hembra reproductora (Rylands, f982 cit. en Tardif, 1994; 
Saguinus oedipus: Price 1990, 1992c, 1992d). Price (1 990) encontraba que la 
participación del padre aumentaba progresivamente durante el período 
ovulatono de la hembra reproductora, lo que le permitía hacer esta 
interpretación. Tardif (1997) por otra parte planteaba que este aumento 
progresivo de la participación del padre en el transporte. durante el periodo en 
que se produce la ovulación de la madre, podría deberse a algún efecto que 
fuera consecuencia del estado de maduración de las crias y no del estado 
reproductor de las madres. Sin embargo, los resultados encontrados en el 
presente estudio, muestran que la participación de los cooperantes macho 
potencialmente reproductores y especialmente la de los padres, es mayor 
durante la ovulación de la madre, mientras que no lo es en el caso de las 
cooperantes hembras. Si las diferencias en la contribución al transporte entre 
periodos sólo respondieran al estado de maduración de las crías entonces no 
cabría esperar que la contribución longitudinel en el transporte del padre y las 
distintas clases de cooperantes fuera distinta durante el período de 
dependencia de las crías. 
En relación con la posible utilización del transporte por parte del padre y 
de los woperantes macho como una estrategia de cortejo ante la hembra 
reproductora, se predijo que el padre y los woperantes macho deberían 
competir m& por el transporte durante el periodo ovulatorio de la madre que 
en los otros períodos. Sin embargo, no se encontraron diferencias 
significativas en la tasa con la que las crías eran retenidas por los padres entre 
los distintos periodos y tampoco en la tasa de solicitudes que reciben las crías 
de ellos. Tampoco se encontraban diferencias significativas al analizar estas 
variables en el caso de los cooperantes macho. Estos resultados llevaron a 
plantear si se producirían diferencias en las solicitudes que las crías reciben 
en funcián de si son transportadas por la madre o par cualquier otro individuo, 
ya que en las interacciones con ella seria esperable que la competición se 
hiciera más patente. Los resultados mostraron que las crias son más 
solicitadas por los padres cuando son transportadas por los caoperantes que 
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cuando lo hacen las madres mientras que son m4s solicitadas por los 
amperantes macho cuando las transportaba la madre que cuando lo hacia 
cualquier otro individuo. Estos resultados parecen indicar estrategias distintas 
entre los padres y los machos potencialmente reproductores. Mientras que los 
coaperantes macho potencialmente reproductores solicitan a las madres el 
transporte de las crías, los padres lo solicitan a los woperantes. Esto se ve 
apoyado al analizar las tasas de solicitud de las crías entre períodos por parte 
de Los padres y por parte de los cooperantes macho siendo el individuo que 
transporta la madre. Se encontraba que existían diferencias significativas entre 
periodos en el caso de los cooperantes macho que presentaban valores 
medios mayores durante el período ovulatorio, sin embargo no existían 
diferencias en el caso de las padres que presentaron una tasa de solicitud a la 
madre prácticamente nula en los tres períodos. 
Esto indicaría que los padres y los cooperantes macho potencialmente 
reproductores utilizarían distintas estrategias reproductivas. Mientras que 
estos últimos estarían interesados en transportar en el periodo ovulator~o 
xrlicit&ndole las crías a la madre cuando ésta puede quedar de nuevo 
prMada, los padres podrían tener otros intereses. 
Una posible explicación podría ser que los padres estarían además 
especialmente interesados en la supervivencia de esas crías ya que son su 
descendencia. Cuando se produce la ovulación las crías son todavía 
totalmsnte dependientes de la leche materna, ya que el comienzo de la 
independencia nutricionat no se produce hasta después del primer mes de 
edad (Kirkwood y Stathatos, 1992; Yamamoto, 1993), y en este período 
todavía necesitan que la madre las transporte el tiempo suficiente como para 
obtener una cantidad mínima de leche (Price, 1991). La estrategia de cortejo 
de los cooperantes macho por el transporte en el período ovulatorio, podría 
llegar a amenazar las supervivencia de las crías si éstas no pasan un mínimo 
de tiempo con la madre y son apartadas de ella antes de que hayan mamado 
lo suficiente. El que los padres soliciten las crías más a los cooperantes que a 
las madres, podria reflejar que los padres estuvieran ejerciendo un papel 
reguledar del transporte, como ha sido propuesto en otros tamarines (Saguinus 
labiatus, Pryce, 1988). En casos extremos este fenómeno en el que el 
transporte de la cría se convierte en un recurso por el que campetir, puede 
llevar a la muerte de las crías (*aunting to death")y ha sido descrito en otras 
especies de primates (Hrdy, 1976; Quatt, 1979). 
De hecho. era frecuente observar como los padres actuaban de 
'puentem en las transferencias de las crías, solicitándoselas a los cooperantes 
y cedi~ndoselas de inmediato a la madre. En muchas ocasiones la 
participación de los padres en el transporte era prácticamente nula y se 
limitaba a una rápida intervención en la que solicitaban las crías a los 
cooperantes y rápidamente ante la solicitud de las madres les eran 
transferidas a éstas. 
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Estas diferencias entre las padres y los cooperantes macho no 
apoyarían una misma estrategia reproductora para la justificación de la 
participación de ambas clases en el transporte. Los padres competirían con los 
coopemntes por el transporte y contribuirían más a 61 durante la ovulación, 
pero no competirían por el acceso a la hembra hasta arriesgar la supervivencia 
de las crias, que necesitan estar un mínimo de tiempo con la madre. Por el 
contrario, los cooperantes macho competirían por el transporte en su propio 
beneficio, aun a riesgo de poner en peligro la supervivencia de las crías. Así, 
el transporte de las crias podría servir en el caso de los cooperantes macho 
como una estrategia de cortejo, pero para los padres esta explicación sería 
insuficiente. En los padres la participación en el transporte de las crías estaría 
ademas actuando como una estrategia de cuidado parental, cuya inversión 
estaría justificada al tener certeza de paternidad como se ha visto que ocurre 
en otros primates (ej. Cercopithecus aethiops, Brown, cit. en Woodroffe y 
Vicent, 1994). Tardif (7997) opinaba que este no debería ocurrir en los 
calitrícidos ya que el largo periodo de gestación no daría lugar a establecer 
una conexión causal entre el apareamiento y el nacimiento. Sin embargo, los 
resultados de este estudio indican que el padre presenta una estrategia que 
debe favorecer la supervivencia de las crias, lo que apoyaría la existencia de 
mecanismos que dieran lugar a que los padres establecieran una relación 
entre el apareamiento y el nacimiento. La inversión parental del padre como 
una estrategia de cuidado parental, lo será en la medida que el macho tenga 
certidumbre sobre su paternidad (Clutton-Brock, 1991) y en los grupos de 
calitricidos en cautividad, el padre tendrá siempre la seguridad de que son 
hijos suyos, ya que el es el Único macho reproductor. 
Se ha planteado también que el transporte podría utilizarse como 
pasaporte para la permanencia en el grupo y posterior herencia del territorio 
(Rylands, 1996; Leontopithecus rosalia, Balcer, Dietz y Kleiman, 1993; 
Saguinus fu&/Iis, Goldizen y Terborgh, 1989), lo que debería tener un 
reflejo en las relaciones sociales que los cooperantes mantienen con los 
individuos reproductores de su mismo sexo. Por ello se predecía una relación 
entre la participacibn en el transporte y las interacciones sociales con los 
individuos reproductores. Los resultados encontrados en este estudio no 
indican que el tiempo que los cooperantes macho adultos son espulgados por 
los padres, ni el que las cooperantes hembra adultas lo son por las madres, 
están relacionados con la participación de estas clases en el transporte. 
Tampoco parece estar relacionado el tiempo que los cooperantes macho 
transportan con el tiempo que son agredidos por los padres. Sin embargo, 
contrariamente a lo esperado se encontró que las hembras adultas que eran 
m& tiempo agredidas por las madres, tambien eran las que más participan en 
el transporte. Este resultado resultó sorprendente puesto que se esperaba una 
correlación negativa. 
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Ya que existen informaciones de que los cooperantes son 
freaientemente espulsados de los grupos tanto en cautividad (Price y Mc 
Grew, 1991; Tardiif 1997; Tardif, Carson y Gangaware, 1992) como en libertad 
(Savage y cols., 1996a) y especialmente las cooperantes hembra (Mc Grew y 
Mc Luckie, 1986; Price y Mc Grew, 1991), se planteó la posibilidad de que el 
transporte pudiera ser un mecanismo para evitar agresiones. La utilización de 
las crías por parte de individuos subordinados para conseguir inhibir las 
agresiones de dominantes ("agdnistic b u M n @ )  (Deag, 1974; Deag y Crook, 
1971), es un fenomeno que ha sido descrito entre machos de otra especies de 
primates (Macaca fascicuIans, Waal, van Hoof y Netto, 1976; Macaca sylvana, 
Deag y Crook, 1971; Papio anubis, Ransom y Ransom, 1971; Papio 
hamadryas, Kummer, 1967). 
Los resultados mostraron que las hembras adultas eran agredidas 
menos tiempo por las madres mientras transportaban que cuando no lo hacían. 
pero esto no ocurria en el caso de los machos que no eran agredidos por los 
padres aunque no transportasen. Estos resultados indican que mientras la 
participación en el transporte de los cooperantes macho adultos en el 
transporte no tiene relación can las interacciones sociales con los padres y no 
podemos deducir nada sobre la herencia del territorio, en el caso de las 
hembras adultas el tiempo de transporte si tiene relación con las interacciones 
que mantienen con las madres. Estas hembras parecen reducir los niveles de 
agresion de las madres hacia ellas mientras están transportando a las crías. 
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En ese caso las cooperantes hembras adultas podrían estar utilizando a las 
como una forma de amortiguar las agresiones. 
Cuando el transporte de las crías es utilizado para inhibir las 
agresiones, no está claro que este tipo de cuidado beneficie a las crías (Strum, 
1983). Aunque en algunos casos pueden proteger a las crías ante situaciones 
como por eiemplo la predación (Papio sps., Busse y Hamilton, 1981; Packer, 
l-), tambi6n puede aumentar el riesgo de que las crías resulten lesionadas 
en las agresiones (ej. Macaca sylvanus, Kuester y Paul, 1986). Sin embargo, 
en el caso del tití de cabeza blanca, en el que esta estrategia parece utilizarse 
en el caso concreto de las hembras adultas para amortiguar las agresiones 
recibidas de las madres, debería resultar especialmente efectiva ya que las 
madres son las principales interesadas en que las crías no resulten dañadas. 
En libertad los cooperantes parecen tener grandes dificultades para 
afrontar la migración con éxito y establecerse como individuos reproductores 
en un nuevo grupo, por lo que ante esta situación pueden preferir permanecer 
en el grupo (Rylands, 1996; Tardif, 1997; Leontopithecus rosalía, Baker, Dietz 
y Kleiman, 1993; Saguinus fu~cic0IIis: Goldizen, 1987a; Goldizen y Terborgh. 
19891, a pesar de que resulten agredidos. La utilización del transporte por 
parte de las cooperanies hembras como una forma de amortiguar las 
agresiones recibidas se encontraría apoyada por el caso particular de las tres 
hembras potencialmente más competidoras de las madres por su antigüedad 
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en el grupo y por su edad. Estas eran m8s agredidas que el resto y dos de 
ellas fueron expulsadas de su grupo entre los meses 3 y 5, cuando ya las crías 
eran independientes. Otros estudios con esta misma especie también señalan 
frecuentemente la expulsión de hembras a los 2-3 meses después del 
nacimiento de crías (Price y Mc Grew, 1991). El transporte podría servir por lo 
tanto, para evitar, al menos temporalmente, la expulsión y dilatar el tiempo de 
permanencia en el grupo. 
En al menos otro estudio se ha encontrado que los individuos que más 
habían transportado resultaban expulsados (Saguinus oedipus, Tardif, Carson 
y Gangaware, 1992). Era el caso de aquellos gemelos en los que uno de ellos 
transportaba substancialmente más que el otro, siendo expulsados los que 
mas habían participado, aunque en este caso tambibn había cooperantes 
macho. Quitás un factor que afecta la medida en que la presencia de 
cooperantes macho y hembra resulta una amenaza para los reproductores, 
sea la proporción de sexos en el grupo. 
Pero en el caso particular de las hembras, las agresiones que reciben 
las cooperantes de las madres podrían reflejar los niveles de competencia 
intrasexual que entre ellas existen. Aunque normalmente sólo la madre ovula 
en el grupo y las cooperantes hembra pospubescentes, mientras permanecen 
en su g ~ p o  natal, tienen el ciclo ovariw detenido (Saguinus fuscicollis, Epple y 
Katz, 1984; Saguinus oedipus: French, Abbott y Snowdon, 1984; Ziegler y 
cols., 1987; para una revisión ver Peláez, Sánchez y Gil-Bürmann, 19961, la 
supresión no siempre es total. En cautividad la ausencia de la hembra 
reproductora y la presencia de un macho desconocido parecen ser factores 
determinantes para que esas hembras pospubescentes comiencen a ovular 
(Saguinus oedipus: French, 1997; Widowsky y cals., 1990; Widowsky y cols., 
1992). En libertad, ya que la supresión parece estar mediada en gran parte por 
feromonas en la orina y marcajes de glándulas especializadas de la hembra 
dominante (French, Abbott y Snowdon, 1984; Heisterrnann y cols., 1989), los 
mecanismos de supresión no deben ser tan efectivos como en cautividad. De 
hecho, en libertad las hembras de tití de cabeza blanca mayores de 2 años 
ante la presencia de un nuevo macho que emigra al grupo, facilmente escapan 
de la supresión de la ovulación, a pesar de la presencia de la hembra 
reproductora, y se convierten en hembras fértiles. Ello puede dar lugar a 
gestadones mciltiples dentro de un grupo. Por ello, ta existencia en un grupo 
de hembras potencialmente reproductoras puede amenazar la hegemonía 
reproductora de la hembra dominante que se beneficiaria de la expulsián de 
las competidoras (Savage y cols. en prep, cit. en Savage y cols., 1996a). Dada 
la amenara que parecen ser las cooperantes hembras potencialmente 
reproductoras para la madre, la madre podría estar especialmente interesada 
m expulsarlas del grupo para evitar la competición, lo que explicaría unos 
niveles altos de agresián. 
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Estos resultados plantean así una nueva hipótesis que requiere 
CQnf~rmación can estudios específiws. Así se requieren muestras de mayor 
tamaño, conocer el estado reproductor de las amperantes hembra y el estado 
de sus relaciones sociales con las madres antes del nacimiento para poder 
confirmar si el transporte de las crías es utilizado efectivamente para 
amortiguar las agresiones. 
Por último, en base a la asunción de que la adquisicibn de experiencia 
en el transporte de las crías fuera un posible beneficio que obtendrían los 
cúoperantes de su participación en el transporte (Leontop~thecus rosalia: 
Baker, f991; Engel, 1985; Saguinus labiatus, Pryce. 1988; Saguínus oedipus: 
Price, 1991. 1992e; Tardif, Richter y Carson, 1984; Tardif, Carson y 
Gangaware, 1992), se había planteado que los cooperantes inexpertos, a 
pesar de tener una parlicipación en el transporte muy reducida (Cleveland y 
Snowdon, 1984, Ingrarn, 1978, Price, 1992b, Tardif, Carson y Gangaware, 
1992) deberían intentar participar en el transporte y por tanto competir por él. 
Pero, si tal como se plantea, la posesión de experiencia es importante para 
manejar con habilidad a las crías (Engel, 1985). se predecía que debería 
producirse un conflicto entre la madre y los cooperantes inexpertos, y que la 
madre retuviera más a las crías ante las solicitudes de los inexpertos que de 
los expertos. Otros estudios con el tití de cabeza blanca habían mostrado que 
se denegaba con frecuencia el acceso a las cría5 de los cooperantes 
inexpertos (Price, 1991 ; Tardif, C a r m  y Gangaware, 1992). Los resultados 
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emmtmdos en este estudio no indican que las madres sean méls precavidas 
con las solicitudes de woperantes inexpertos que wn las solicitudes de 
expertos y por tanto no se puede confirmar esta hipótesis. 
Tambien se planteaba que si la experiencia era importante para 
pasterimente tener dxito en la propia reproducción, los woperantes 
inexperios deberían solicitar mhs a las crias que los caoperantes expertos. 
Pero los resultados tampoco muestran diferencias significativas en las 
solicitudes de transporte que reciben las crías procedentes de cooperantes 
expertos e inexpertos. Los resultados de este estudio tampoco indican que la 
adquisición de experiencia esté relacionada con el transporte de ras crías. 
Oado el pequefio tamaiío de las muestras no se pudo analizar el efecto del 
sexo en la importancia de la adquisición de experiencia. 
Se ha propuesto que cuando los calitrícidos se reproducen, las 
diferencias en la habilidad que presentan los animales expertos e inexpertos 
podría ser simplemente el reflejo de la disminución de una respuesta neofóbica 
al haber estado expuestos anteriormente a la presencia de crías, y que este 
hecho sería de especial importancia en el caso de las hembras (Pryce, 1992). 
En ese caso, los beneficios se obtendrían simplemente con la exposicibn a los 
infantes y el aprendizaje se limitaría a la observación. Es posible, que como se 
propone la experiencia se adquiera muy rápidamente (Saguinus fuscimllis, 
Goldizen y Terborgh, 1989), y que sea suficiente con la observación de otros 
individuos transportando y no sea necesaria para adquirirla participar en el 
immporte (Saguinus oedipus, Tardif, Carson y Gangaware, 1992). Si es así, el 
beneficio no esta ligado directamente al comportamiento de cuidado 
aloparenta1 (Tardif, 1997) y ello excluiría la participación en el transporte como 
un medio de adquirir experiencia para poder afrontar posteriormente. Los 
resutados de este estudio, sin embargo, no pemiten apoyar ninguna de estas 
hipbtesis alternativas. 
5. Condusiones 
S. Conclusiones 
1) En este trabajo se ha demostrado que el registro de los pesos es la mejor 
medida encontrada hasta el momento de los costos asociados al transporte 
ya que proporciona una medida física asociada a la supervivencia y 
reproducción de los individuos. 
2) También se ha comprobado que las pérdidas de peso están relacionadas 
mn fa reduccidn en la ingesta energética que se produce como 
consecuencia del transporte de las crías, pero no se puede descartar que el 
gasto energ6tico debido al peso de las crías durante su transporte pueda 
influir en la reducción del peso. 
3) La madre reduce su participación en el transporte y aumenta la ingesta 
energbtica en el período ovulatorio, lo que se refleja en una reducción de los 
costos, o lo que es lo mismo, en un aumento del peso. La mejora de su 
condición física la prepara para una nueva inversibn en el momento en que 
puede quedar de nuevo preiiada. 
4) Este estudio parece apoyar la hipótesis de que los padres y los cooperantes 
macho potencialmente reproductores utilizan el transporte como una 
estrategia de cortejo cuando la hembra reproductora es fértil. No obstante la 
estrategia del padre y los cooperantes macho podría diferir en función de 
sus propios intereses reproductores ya que los primeros parecen actuar 
también como reguladores del transporte de los woperantes. Esta nueva 
hipótesis requeriría de estudios específicos para su confirmación. 
S) Los resuftadas de este trabajo sugieren que las cooperantes hembras 
adultas podrían utilizar el transporte de las crías como una estrategia para 
amortiguar las agresiones ('agonistic bufRPring) de las madres. Asi, este 
estudio permite sugerir que la participación en el transporte puede servir a 
las hembras cooperantes para dilatar el tiempo de permanencia en el grupo, 
al menos mientras las crías son todavía dependientes. Esta hipótesis 
necesita, sin embargo, estudios específicos para su confirmación. 
7) Los resultados de este estudio no permiten concluir que la adquisición de 
experiencia en el cuidado de las crías este relacionada wn la participación 
en el transporte, pero tampoco permiten descartarlo. 
8) Finalmente, este estudio apoya que el sistema de crianza cooperativa sirve, 
por tanto a los intereses reproductores de la madre, lo que no es 
incompatible con los de los cooperantes. 
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